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帯地域の草原でも行われてきたと考えらえており（Gajewski et al. 2019）、北米のプレーリー








al. 2010, Filho et al. 2017）。 
半自然草原の消失の著しいヨーロッパを中心に、extinction debt（以下、絶滅の負債）の存在に
ついて報告されている。「絶滅の負債」とは生育地の消失、もしくは変化により絶滅を免れない
が、未だに絶滅に至っていない種の数のことで（Tilman et al. 1994）、生育地の消失により引き起
こされる種の動態を表現するために提案された概念である。多くの研究が現在の種多様性と、近
年または過去の生育地面積（例えば Helm et al. 2006; Piessens & Hermy 2006; Krauss et al. 2010; 
Reitalu et al. 2012; Bommarco et al. 2014）や連結性（Lindborg & Eriksson 2004; Helm et al. 2006; 
Bommarco et al. 2014）などの景観特性との対応関係からこの仮説を検証してきた。結果、草原群
落や森林群落などで、現在の種多様性は、近年のものよりも過去の景観特性により強く影響を受








行動として、採食、踏みつけ、排糞などの影響が挙げられる（Plachter & Hampicke 2010）。採食、
踏みつけ、排糞、放牧のウシの行動別に処理区を設置し、植生の変化を調査した野外操作実験で





棄や土地利用の転換に次ぐ、草原の生物多様性の脅威となっている（Middleton et al. 2009; Torok & 
Dengler 2018）。家畜による overgrazingは特にロシアから中央アジア地域に広がるステップ草原で
報告されており、裸地化を伴う草原の著しい劣化や生産性の低下が起きている（Torok & Dengler 
2018）。シカ類などの野生草食動物による overgrazingについては、後述する日本のほか、ヨーロッ
パ（Kirby 2001; Homolka & Heroldová 2003; Schütz et al. 2003）や北米（Rooney & Waller 2003）、ニ


















のほか（Bañuelos & Obeso 2000）、草丈を低くすることで採食を回避しようとする特性が挙げられ
る。化学的防衛特性には中毒成分を含む二次化合物を植物体内に生成することで採食を回避する
特性がある（Freeland & Janzen 1974）。 
植生の変化は間接的に植食者などの他の動物種にも影響を与えており、植食者などの動物種の





































































現在日本の総面積に占める半自然草原の面積は 1％未満に縮小した（小椋 2006）。 
また、高解像度のゲノムシークエンスを用いた日本国内の草原生種の個体群動態のシミュレー
ションからも、草原生種の個体群サイズは少なくとも過去 10万年は維持されてきたことがわかっ
ている（Yamaura et al. 2019）。このことは、草原面積の減少は、過去 100年の間に急速に進んだこ
とを示唆しており、世界的な草原の衰退と共通した傾向を示している。この急速な減少や管理放
棄の結果、草原群落は湿地や陸水沿岸や島嶼の生態系とならぶ、現在の日本で最も危機的な状態
にある生態系となっており（大窪 2002; 須賀ほか 2012）、草原生植物の絶滅が危惧されている

















































落への影響が各地で報告されている（星野ほか 1987；高槻 1991a；梶 1993；古林ほか 1997；大橋ほ


























八ヶ岳地域（車山、霧ケ峰、高ボッチ山）、南アルプス地域（櫛形山）の標高 1500 m から 2040 m の範囲で、
過去の植生調査資料が存在する草原とした（表 2.1、図 2.1）。 
秩父多摩甲斐地域は埼玉県、山梨県、長野県、東京都にまたがり、関東平野の西方に位置する関東
山地を中心とした地域である。雲取山（2017 ｍ）から甲武信ヶ岳（2475 ｍ）、国師ヶ岳（2592 ｍ）、
金峰山（2595 ｍ）に続く奥秩父主稜を中心としており、調査区は冷温帯から亜寒帯の気候帯に位






利用されていたとされる。少なくとも 1980 年代の調査時から過去 30 年間は管理が行われていな
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い。小楢山（図 2.1-6）の草原は山頂に至るまでの約 2 kmの登山道に沿って成立する半自然草原で
あり、少なくとも調査年から過去 30 年間は秋季に毎年、又は隔年に 1 回の頻度で刈取り管理が行
われてきたことがわかっている。乙女高原（図 2.1-7 ）は山間部に広がる約 5.5 haの半自然草原で
ある。かつては採草地としてより広大な草原が維持されていたが、その後縮小したと考えられる。
1950年代よりスキー場として利用され、スキー場としての利用が停止した 2000年以降はボランテ
ィアにより毎年秋季に 1回の刈り取り管理が継続されてきた。  
八ヶ岳地域は長野県の中央部、八ヶ岳連峰の北西に連なる火山性台地に含まれる地域である。車
山、霧ケ峰（図 2.1-8,9）は両地域を合わせて約 1000 haほどの広大な草原が成立しており、車山は
冬季にスキー場として利用されている。両地域では鎌倉時代から採草や火入れが活発化したとの説
があるが、その後 1960 年前後から管理放棄が進行した（小松 私信）。現在一部の地区を除いて人
為的管理は行われていない。調査調査区を含む地区においても 1960 年頃から人為的管理が行われ
ていないことが聞き取り調査から明らかになっている。高ボッチ山（図 2.1-10）では北部の鉢伏山




が、少なくとも調査年から過去 30年間は人為的管理が行われていない。  
 
植生調査 
1982 年（吉村 未発表）、1984 年から 1986 年（末崎 未発表）、1985 年から 1986 年（奥富ほか















































用いて、DCA（Detrended correspondence analysis、Hill 1979）により調査区の序列化を行った。優占
度階級の r、＋、1、2、3、4、5にそれぞれ 0.01、0.1、1、2、3、4、5のスコアを割り振り、1980年


















断した。「最大積雪深」はメッシュ気候値 2000（気象庁 2002）から、1971年から 2000年までの最
大積雪深の平均値を用いた。「人工建造物」は夏期の日中に人が頻繁に使用している建物と定義し、
人家、山小屋のほか、ガソリン調査区、リフトの中継地点などをそれと見なした。「人工建造物から
の距離」は国土地理院発行の 2万 5千分の１の地形図上で計測した水平距離を用いた。 
次に、種組成変化と有意な相関が認められた環境因子間の相互関係を推定するためにパス解析を



























表操作の結果（表 2.2）、鷹ノ巣山はススキ－ヤマトラノオ群集 Veronico rotundae subintegrae-
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Miscanthetum sinensis Okutomi 1975 ex. Okuda 1976に、将監峠、雁峠、大菩薩嶺はミヤコザサ－シモ
ツケ群集 Spiraeo japonicae-Sasetum nipponicae Okutomi 1975に区分された。車山、霧ケ峰、高ボッチ







本研究で調査した 61 調査区において、1980 年代と 2008 年を合わせた総出現種数は 331 種であ
った。そのうち 1980年代と 2008年に出現した種数はともに 259種で、種数の増減はみられなかっ










1980年代と 2008年の共通出現種 188種のうち増加種は 34種、減少種は 51種で、減少種が増加
18 
 











 全地域の 40 ㎡あたりの糞粒数の平均値は 268±334 個であった。地域ごとのニホンジカの草原














































 今回調査した 11の地域ごとに、1980年代と 2008年の出現種数から種数変化率を算出し、種数変
化率と DCA1 軸変化量の関係について図 2.6 に示す。ここで、種数変化率とは地域ごとの 2008 年






















特にススキなどの大型のグラミノイド類の減少が顕著であった。しかし、積算被度は 2008年に 83 %
に減少しているものの、植生高の平均値は、1980年代と 2008年ともに 1.0 mであり、高茎草本群
落が維持されている。 




 しかし次の進行段階では、積算被度は前の段階とは逆に 1980 年代の 1.4 倍に増加していた。一
















































































































関係について、草食獣の採食圧が木本種の侵入を阻害する例は多くみられるものの（Kuiters & Slim 




























































表 2.1. 調査地域の概要。地点番号は図 2.1 中の番号と対応する。 
 
  








1 鷹ノ巣山 秩父（奥多摩） ススキ－ヤマトラノオ群集　 1-10 1570－1730 刈取り／なし 6／9 15.9±8.9 奥富ほか（1985,1986)
2 将監峠 秩父 ミヤコザサ－シモツケ群集 1-10 1840－1860 刈取り 3   4.0±3.6 末崎(1985）
3 雁峠 秩父 ミヤコザサ－シモツケ群集 10-100 1810－1840 なし 4   4.5±4.2 末崎(1985）
4 大菩薩嶺 秩父 ミヤコザサ－シモツケ群集 10-100 1830－2040 なし 8 22.0±6.7 吉村(1982)
5 三窪高原 秩父 ススキ－アヤメ群落 10-100 1660－1670 なし 3   3.3±5.8 末崎(1986）
6 小楢山 秩父 ススキ－アヤメ群落 1-10 1560－1640 刈取り 5 11.0±6.3 末崎(1986）
7 乙女高原 秩父 ススキ－アヤメ群落 1-10 1620－1640 刈取り 5   6.6±5.2 末崎(1986）
8 車山 八ヶ岳 ススキ－スズラン群集 1580－1760 なし 5 12.2±6.5 末崎(1986）
9 霧ヶ峰 八ヶ岳 ススキ－スズラン群集 1570－1720 なし 6   1.4±2.2 末崎(1986）
10 高ボッチ山 八ヶ岳 ススキ－スズラン群集 100-1000 1620－1650 なし 5   5.2±5.5 末崎(1986）











































調査地点数 15 3 4 8 3 5 5 2 5 6 5
ススキ-ヤマトラノオ群集 Veronico rotundae subintegrae-Miscanthetum sinensisの標徴種・識別種（奥富ほか1987）
Amphicarpaea edgeworthii var.japonica ヤブマメ Ⅳ ・ ・ ・ ・ ・ Ⅰ ・ ・ Ⅱ ・
Lactuca raddeana var.elata ヤマニガナ Ⅲ ・ ・ Ⅰ ・ Ⅰ Ⅰ ・ ・ ・ ・
Lychnis miqueliana フシグロセンノウ Ⅲ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・
Tricyrtis affinis ヤマジノホトトギス Ⅲ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・
Cirsium nipponicum var.incomptum タイアザミ Ⅱ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・
Platanthera sachalinensis オオヤマサギソウ Ⅰ ・ ・ ・ ・ Ⅰ ・ ・ ・ ・ ・
ミヤコザサ-シモツケ群集 Spiraeo japonicae-Sasetum nipponicaeの標徴種・識別種（奥富ほか1987）
Sasa hayatae ミヤマクマザサ ・ 3 4 Ⅴ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・
Spiraea japonica シモツケ ・ ・ 3 Ⅴ ・ Ⅱ Ⅳ ・ ・ ・ ・
Halenia corniculata ハナイカリ Ⅲ 2 ・ Ⅴ ・ ・ ・ ・ ・ ・ Ⅱ
ススキ-アヤメ群落の識別種
Polygonatum odoratum var.pluriflorum アマドコロ ・ 1 ・ ・ 1 Ⅲ Ⅱ 2 ・ Ⅱ ・
Iris sanguinea アヤメ Ⅰ ・ ・ ・ ・ Ⅳ Ⅳ 2 ・ ・ ・
Lespedeza bicolor f.acutifolia ヤマハギ ・ ・ ・ ・ 2 Ⅳ Ⅴ ・ Ⅰ Ⅱ ・
Atractylodes japonica オケラ ・ ・ ・ ・ 1 Ⅲ Ⅱ ・ ・ ・ ・
Artemisia montana オオヨモギ ・ ・ ・ ・ ・ Ⅱ ・ 2 ・ ・ ・
ススキ-スズラン群集 Convallario-Miscanthetum sinensisの標徴種・識別種（金1985）
Sasa nipponica ミヤコザサ ・ ・ ・ Ⅰ ・ Ⅲ ・ ・ Ⅴ Ⅳ Ⅴ
Euphorbia pekinensis タカトウダイ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ Ⅲ Ⅴ Ⅴ
Viola partrinii シロバナスミレ Ⅲ ・ ・ ・ ・ ・ Ⅰ ・ Ⅳ Ⅴ Ⅰ
Convallaria keiskei スズラン ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ Ⅳ Ⅳ
Hemerocallis esculenta ニッコウキスゲ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ Ⅳ ・
Polygonum bistorta イブキトラノオ ・ ・ 2 ・ ・ ・ ・ ・ ・ Ⅱ ・
Geranium soboliferum var.hakusanense アサマフウロ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ Ⅱ ・
Polygonatum humile ヒメイズイ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ Ⅱ
Angelica decursiva ノダケ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ Ⅰ
Carex distichoidea アサマスゲ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ Ⅰ
Galium verum var.asiaticum f.nikkoense カワラマツバ ・ ・ ・ ・ ・ Ⅰ ・ ・ Ⅱ Ⅲ Ⅴ
Disporum smilacinum チゴユリ Ⅰ ・ ・ ・ ・ Ⅰ ・ ・ Ⅲ Ⅱ Ⅰ
Festuca ovina var.coreana アオウシノケグサ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ ・ Ⅰ Ⅱ Ⅰ
随伴種
Miscanthus sinensis ススキ Ⅴ 3 4 Ⅴ 3 Ⅴ Ⅴ 1 Ⅴ Ⅴ Ⅴ
Potentilla freyniana ミツバツチグリ Ⅴ 3 4 Ⅴ 3 Ⅰ Ⅴ 1 Ⅳ Ⅴ Ⅴ
Cirsium tanakae ノハラアザミ Ⅳ 3 4 Ⅴ 3 Ⅲ Ⅴ 2 Ⅳ Ⅴ Ⅳ
Eupatorium chinense var.sachalinense ヨツバヒヨドリ Ⅳ 1 4 Ⅱ 3 Ⅳ Ⅳ 1 Ⅳ Ⅳ Ⅰ
Angelica pubescens シシウド Ⅴ 3 3 Ⅱ 3 Ⅰ Ⅳ 2 Ⅱ Ⅴ Ⅳ
Anaphalis margaritacea var.angustior ヤマハハコ Ⅳ 3 3 Ⅴ 2 Ⅱ Ⅳ 1 Ⅴ Ⅴ Ⅱ
Achillea alpina var.discoidea ヤマノコギリソウ Ⅲ 3 4 Ⅳ 2 Ⅰ Ⅴ 2 Ⅲ Ⅳ Ⅴ
Athyrium yokoscense ヘビノネゴザ Ⅴ 2 2 Ⅴ 2 Ⅳ ・ 2 Ⅲ Ⅲ Ⅲ
Adenophora triphylla var.japonica ツリガネニンジン Ⅲ 3 3 Ⅱ 1 Ⅴ Ⅴ ・ Ⅲ Ⅴ Ⅳ
Pedicularis resupinata シオガマギク Ⅳ 1 1 Ⅰ ・ Ⅰ Ⅰ 1 Ⅱ Ⅱ Ⅰ
Ixeris dentata ニガナ Ⅳ 1 2 Ⅲ ・ Ⅲ Ⅴ 1 Ⅰ Ⅴ Ⅴ
Hosta montana オオバギボウシ Ⅴ 3 4 Ⅳ 3 Ⅲ Ⅳ 1 Ⅲ Ⅲ ・
Artemisia princeps ヨモギ Ⅴ 3 4 Ⅳ 3 Ⅱ Ⅲ ・ Ⅲ Ⅴ Ⅴ
Solidago virga-aurea var.asiatica アキノキリンソウ Ⅴ 3 4 Ⅴ 3 Ⅱ Ⅳ ・ ・ Ⅴ Ⅴ
Hypericum erectum オトギリソウ Ⅳ 2 2 Ⅲ ・ ・ Ⅴ 1 Ⅱ Ⅴ Ⅲ
Synurus pungens オヤマボクチ Ⅳ 1 1 Ⅱ 3 Ⅲ Ⅱ ・ Ⅰ ・ Ⅲ
Arundinella hirta トダシバ Ⅲ 3 3 Ⅴ 1 ・ Ⅴ ・ Ⅲ Ⅳ Ⅴ
Cirsium japonicum ノアザミ Ⅱ 3 2 Ⅰ ・ Ⅲ Ⅳ ・ Ⅲ Ⅲ Ⅴ
Polygonum cuspidatum イタドリ Ⅲ 2 4 Ⅳ ・ Ⅱ Ⅴ 2 Ⅰ Ⅲ ・
Sanguisorba officinalis ワレモコウ ・ ・ 3 Ⅳ 3 Ⅴ Ⅴ ・ Ⅴ Ⅴ Ⅴ
Serratula coronata var.insularis タムラソウ Ⅴ 3 3 Ⅱ 2 Ⅱ Ⅴ 2 ・ ・ ・
Calamagrostis arundinacea var.brachytricha ノガリヤス Ⅳ ・ ・ Ⅳ 1 Ⅰ ・ 1 Ⅲ Ⅲ Ⅰ
Rhododendron japonicum レンゲツツジ ・ 3 4 ・ 3 Ⅲ Ⅳ ・ Ⅳ Ⅲ Ⅴ
Senecio flammeus var.glabrifolius コウリンカ Ⅳ 1 1 Ⅴ ・ ・ Ⅱ ・ Ⅰ Ⅳ Ⅳ
Aster scaber シラヤマギク Ⅳ ・ 1 ・ 2 Ⅱ Ⅴ ・ Ⅱ Ⅲ Ⅴ
Ligularia dentata マルバダケブキ Ⅲ 2 ・ ・ 2 Ⅴ Ⅲ 1 ・ Ⅱ Ⅰ
Gentiana scabra var.buergeri リンドウ Ⅱ ・ ・ Ⅴ 1 Ⅰ Ⅱ ・ Ⅳ Ⅲ Ⅲ
Epilobium angustifolium ヤナギラン Ⅱ 3 4 Ⅰ ・ Ⅲ Ⅳ 2 ・ Ⅲ ・
Veronica rotunda var.subintegra ヤマトラノオ Ⅳ 1 1 Ⅱ ・ Ⅰ ・ ・ Ⅰ Ⅱ Ⅱ
Aquilegia buergeriana ヤマオダマキ Ⅴ 3 1 Ⅱ 3 ・ Ⅳ 1 ・ ・ ・
Clinopodium chinense var.parviflorum クルマバナ Ⅴ ・ ・ ・ 2 ・ Ⅰ 1 Ⅰ Ⅱ Ⅲ
Astilbe microphylla チダケサシ Ⅲ 1 4 ・ 3 ・ Ⅳ ・ ・ Ⅳ Ⅳ
Patrinia scabiosaefolia オミナエシ Ⅰ ・ ・ Ⅳ 3 Ⅰ Ⅳ ・ ・ Ⅲ Ⅳ
Viola hirtipes サクラスミレ Ⅱ ・ ・ Ⅰ 1 ・ ・ 1 Ⅰ Ⅱ Ⅰ
Potentilla fragarioides var.major キジムシロ Ⅰ ・ ・ ・ 1 Ⅱ Ⅲ ・ Ⅰ Ⅴ Ⅱ
Brachypodium sylvaticum ヤマカモジグサ Ⅴ ・ ・ ・ ・ Ⅰ Ⅰ 2 Ⅱ Ⅱ Ⅰ
Sedum aizoon ホソバノキリンソウ Ⅳ 2 ・ Ⅲ 1 Ⅱ Ⅰ 2 ・ ・ ・
Veronicastrum sibiricum クガイソウ ・ ・ 3 ・ 2 Ⅴ Ⅴ 2 Ⅰ Ⅱ ・
Scabiosa japonica マツムシソウ ・ ・ ・ Ⅴ 2 ・ Ⅴ ・ Ⅲ Ⅲ Ⅲ










表 2.3. 1980 年代から 2008 年にかけて全 61 調査区で消失した種および新出した種のリスト。スコアの差
が 4 以上の種のみ掲載した。 
  
学名 和名 分類 増加スコア 減少スコア
消失種
Saussurea tanakae セイタカトウヒレン 草原生 　0 37
Cirsium nipponicum var.incomptum タイアザミ 草原生 　0 20
Angelica edulis アマニュウ 草原生 　0 13
Viola phalacrocarpa アカネスミレ 草原生 　0 　8
Platanthera sachalinensis オオヤマサギソウ 草原生 　0 　8
Bupleurum longiradiatum var.elatius ホタルサイコ 草原生 　0 　7
Impatiens noli-tangere キツリフネ 非草原生 　0 　6
Rumex acetosa スイバ 非草原生 　0 　6
Viola mandshurica スミレ 草原生 　0 　6
Aralia elata タラノキ 木本 　0 　6
Viola verecunda ツボスミレ 非草原生 　0 　6
Astilbe thunbergii var.congesta トリアシショウマ 非草原生 　0 　6
Potentilla cryptotaeniae var.insularis ミツモトソウ 非草原生 　0 　6
Aegopodium alpestre エゾボウフウ 草原生 　0  4
Liparis kumokiri クモキリソウ 非草原生 　0  4
Ajuga shikotanensis f.hirsuta ケブカツルカコソウ 非草原生 　0  4
Melica nutans コメガヤ 草原生 　0  4
Eupatorium lindleyanum サワヒヨドリ 草原生 　0  4
Circaea erubescens タニタデ 非草原生 　0  4
Platanthera hologlottis ミズチドリ 草原生 　0  4
Leptogramma mollissima ミゾシダ 非草原生 　0  4
Polygonum debile ミヤマタニソバ 非草原生 　0  4
Saussurea triptera ヤハズヒゴタイ 草原生 　0  4
Pseudostellaria heterophylla ワダソウ 非草原生 　0  4
新出種　
Maianthemum dilatatum マイヅルソウ 非草原生 31  0
Hypericum laxum コケオトギリ 非草原生 12  0
Galium trachyspermum ヨツバムグラ 草原生 12  0
Betula globispica ジゾウカンバ 木本 10  0
Pilea hamaoi ミズ 非草原生 10  0
Deutzia crenata ウツギ 木本 　8  0
Abies homolepis ウラジロモミ 木本 　8  0
Acer micranthum コミネカエデ 木本 　8  0
Ixeris dentata var.albiflora シロバナニガナ 草原生 　8  0
Lycopus maackianus ヒメシロネ 草原生 　8  0
Acer shirasawanum オオイタヤメイゲツ 木本 　6  0
Lastrea quelpaertensis オオバショリマ 非草原生 　6  0
Lysimachia japonica コナスビ 草原生 　6  0
Tulotis ussuriensis トンボソウ 非草原生 　6  0
Acer japonicum ハウチワカエデ 木本 　6  0
Hypericum erectum  var.caespitosum フジオトギリ 非草原生 　6  0
Parabenzoin praecox アブラチャン 木本  4  0
Hydrangea scandens ガクウツギ 木本  4  0
Oxalis corniculata カタバミ 非草原生  4  0
Actinidia arguta サルナシ 木本  4  0
Cirsium spicatum ヤマアザミ 草原生  4  0
Rosa luciae ヤマテリハノイバラ 木本  4  0
Arabis hirsuta ヤマハタザオ 草原生  4  0
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表 2.4. 1980 年代から 2008 年にかけて全 61 調査区で優占度が有意に減少した種および有意に増加した
種のリスト。 
  
学名 和名 分類 増加スコア 減少スコア P
減少種
Miscanthus sinensis ススキ 草原生 12 123 ***
Anaphalis margaritacea  var.angustior ヤマハハコ 草原生   4 71 ***
Synurus pungens オヤマボクチ 草原生   6 60 ***
Hosta montana オオバギボウシ 草原生   9 60 ***
Artemisia princeps ヨモギ 草原生 12 63 ***
Cirsium tanakae ノハラアザミ 草原生   4 52 ***
Scabiosa japonica マツムシソウ 草原生   4 46 ***
Epilobium angustifolium ヤナギラン 草原生   2 44 ***
Veronica rotunda var.subintegra ヤマトラノオ 草原生   4 45 ***
Achillea alpina var.discoidea ヤマノコギリソウ 草原生   8 49 ***
Pedicularis resupinata シオガマギク 草原生   6 42 ***
Sedum aizoon ホソバノキリンソウ 草原生   4 40 ***
Angelica pubescens シシウド 草原生 20 55 ***
Aster glehnii var.hondoensis ゴマナ 草原生   2 35 ***
Serratula coronata var.insularis タムラソウ 草原生 20 53 ***
Astilbe thunbergii アカショウマ 草原生   0 31 ***
Arundinella hirta トダシバ 草原生 20 51 ***
Senecio flammeus var.glabrifolius コウリンカ 草原生 16 46 ***
Leontopodium japonicum ウスユキソウ 草原生   6 34 ***
Picris hieracioides var.glabrescens コウゾリナ 草原生   4 32 ***
Aster scaber シラヤマギク 草原生 15 43 ***
Lysimachia clethroides オカトラノオ 草原生   8 31 ***
Lactuca raddeana var.elata ヤマニガナ 草原生   2 22 ***
Parnassia palustris ウメバチソウ 草原生   6 25 ***
Euphrasia maximowiczii タチコゴメグサ 草原生   4 23 ***
Codonopsis lanceolata ツルニンジン 非草原生   0 19 ***
Iris sanguinea アヤメ 草原生   2 19 ***
Spiraea japonica シモツケ 木本   3 20 ***
Aconitum japonicum var.montanum ヤマトリカブト 非草原生   2 17 ***
Hieracium unbellatum var.japonicum ヤナギタンポポ 草原生   0 14 ***
Lespedeza bicolor f.acutifolia ヤマハギ 木本   1 15 ***
Gentiana scabra var.buergeri リンドウ 草原生 14 35 **
Clinopodium chinense var.parviflorum クルマバナ 草原生   9 29 **
Rhododendron japonicum レンゲツツジ 木本 13 33 **
Sanguisorba officinalis ワレモコウ 草原生   5 22 **
Carex fernaldiana イトスゲ 非草原生   7 23 **
Artemisia japonica オトコヨモギ 草原生   4 18 **
Iris ensata var.spontanea ノハナショウブ 草原生   2 15 **
Patrinia villosa オトコエシ 草原生   2 13 **
Polygonatum lasianthum ミヤマナルコユリ 非草原生   0 10 **
Agrostis alba コヌカグサ 非草原生   0   9 **
Rubus microphyllus ニガイチゴ 木本   0   9 **
Agrostis flaccida ミヤマヌカボ 草原生   0  9 **
Dianthus superbus エゾカワラナデシコ 草原生   0 8 **
Populus sieboldii ヤマナラシ 木本   0  8 **
Solidago virga-aurea var.asiatica アキノキリンソウ 草原生 22 42 *
Polygonum cuspidatum イタドリ 草原生 23 42 *
Patrinia scabiosaefolia オミナエシ 草原生 10 26 *
Allium thunbergii ヤマラッキョウ 草原生   6 18 *
Potentilla fragarioides var.major キジムシロ 草原生   4 14 *
Veronicastrum sibiricum クガイソウ 草原生   4 14 *
増加種
Carex oxyandra ヒメスゲ 草原生 63   3 ***
Festuca ovina var.coreana アオウシノケグサ 草原生 52   6 ***
Calamagrostis epigeios ヤマアワ 草原生 45   4 ***
Brachypodium sylvaticum ヤマカモジグサ 非草原生 49   8 ***
Viola hirtipes サクラスミレ 草原生 43   3 ***
Larix kaempferi カラマツ 木本 39   0 ***
Rubus microphyllus var.subcrataegifoliusミヤマニガイチゴ 木本 53 16 ***
Sceptridium ternatum フユノハナワラビ 非草原生 38   2 ***
Ligularia dentata マルバダケブキ 草原生 46 12 ***
Carex breviculmis アオスゲ 草原生 31   0 ***
Calamagrostis hakonensis ヒメノガリヤス 草原生 25   3 ***
Sasa nipponica ミヤコザサ 木本 32 10 ***
Artemisia montana オオヨモギ 草原生 22   3 ***
Lespedeza cyrtobotrya マルバハギ 木本 13   0 ***
Hypericum erectum オトギリソウ 草原生 30 12 **
Fraxinus apertisquamifera ミヤマアオダモ 木本 23   6 **
Phegopteris connectilis ミヤマワラビ 非草原生 22   6 **
Carex nervata シバスゲ 草原生 20   4 **
Amphicarpaea edgeworthii var.japonicaヤブマメ 非草原生 20   6 **
Polygala japonica ヒメハギ 草原生 14   2 **
Betula ermanii ダケカンバ 木本 14   2 **
Astilbe thunbergii var.formosa ハナチダケサシ 草原生 12   1 **
Osmunda cinnamomea var.fokiensis ヤマドリゼンマイ 草原生   9   0 **
Viola sieboldiana ヒゴスミレ 非草原生   8   0 **
Angelica decursiva ノダケ 草原生   8   0 **
Carex nanella ホソバヒカゲスゲ 非草原生 25 10 *
Atractylodes japonica オケラ 草原生 16   4 *
Viola eizanensis エイザンスミレ 非草原生 12   2 *
Clethra barbinervis リョウブ 木本 12   2 *
Ligustrum tschonoskii ミヤマイボタ 木本 10    2 *
Geranium soboliferum var.hakusanense アサマフウロ 草原生   6    0 *
Viola takedana ヒナスミレ 非草原生   6    0 *
Fraxinus lanuginosa f.serrata コバノトネリコ 木本   6    0 *




表 2.5. 地域ごとの 40 ㎡あたりのニホンジカの糞粒数と 2 地域以上で食痕の観察された植物種。2 箇所
で糞粒数を数えた地域についてはその平均値を記載した。ⅠからⅤの記号は 2008 年の常在度を表し、
























































糞粒数（個／40㎡） 714 446 51 126 0 94 34 1088 0 98 300
Adenophora triphylla var.japonica ツリガネニンジン Ⅳ 1 3 Ⅴ 3 ・ Ⅴ 2 Ⅲ Ⅲ Ⅳ 5
Eupatorium chinense  var.sachalinense ヨツバヒヨドリ Ⅲ 1 3 Ⅳ 2 Ⅴ Ⅳ 1 Ⅳ Ⅴ Ⅳ 5
Veronicastrum sibiricum クガイソウ ・ ・ 1 ・ 1 Ⅳ Ⅴ ・ Ⅰ Ⅱ ・ 4 -
Cirsium japonicum ノアザミ Ⅲ 1 3 Ⅴ 2 Ⅰ Ⅳ 1 Ⅰ Ⅴ Ⅳ 4
Solidago virga-aurea var.asiatica アキノキリンソウ Ⅰ 3 3 Ⅴ 2 Ⅱ Ⅴ 2 Ⅴ Ⅴ Ⅴ 3 -
Polygonum cuspidatum イタドリ Ⅰ ・ 2 Ⅴ 2 Ⅲ Ⅴ 2 ・ Ⅲ Ⅱ 3 -
Hosta montana オオバギボウシ Ⅲ 1 3 Ⅴ 2 Ⅳ Ⅳ 1 Ⅱ Ⅰ ・ 3 -
Sanguisorba officinalis ワレモコウ ・ ・ 3 Ⅳ 3 Ⅲ Ⅴ ・ Ⅳ Ⅴ Ⅴ 3 -
Spodiopogon sibiricus オオアブラススキ ・ ・ ・ ・ 2 Ⅲ Ⅱ ・ Ⅴ Ⅰ Ⅴ 2
Artemisia montana オオヨモギ ・ ・ ・ Ⅳ ・ Ⅲ Ⅱ 1 ・ Ⅱ ・ 2 ＋
Angelica pubescens シシウド Ⅱ ・ 1 Ⅱ 2 Ⅱ Ⅴ ・ Ⅳ Ⅴ Ⅳ 2 -
Spiraea japonica シモツケ ・ ・ 2 Ⅴ ・ ・ Ⅱ ・ ・ ・ ・ 2 -
Miscanthus sinensis ススキ Ⅱ ・ 3 Ⅴ 3 Ⅳ Ⅴ ・ Ⅴ Ⅴ Ⅴ 2 -
Serratula coronata var.insularis タムラソウ Ⅰ ・ 2 Ⅲ 2 Ⅰ Ⅴ 1 Ⅰ Ⅲ Ⅰ 2 -
Astilbe microphylla チダケサシ Ⅱ 2 4 Ⅰ 3 Ⅲ Ⅲ ・ ・ Ⅴ Ⅴ 2
Cirsium tanakae ノハラアザミ Ⅱ ・ 2 Ⅳ 3 Ⅰ Ⅴ ・ Ⅲ Ⅳ Ⅴ 2 -
Scabiosa japonica マツムシソウ ・ ・ ・ ・ ・ ・ Ⅱ ・ Ⅳ Ⅰ ・ 2 -
Sasa hayatae ミヤマクマザサ ・ 3 4 Ⅳ 2 ・ ・ ・ ・ ・ ・ 2
Rubus microphyllus var.subcrataegifolius ミヤマニガイチゴ Ⅱ 1 2 Ⅳ ・ Ⅴ Ⅱ 2 Ⅱ Ⅱ Ⅴ 2 ＋
Brachypodium sylvaticum ヤマカモジグサ Ⅴ ・ 3 ・ 2 Ⅳ ・ 2 Ⅲ Ⅲ Ⅳ 2 ＋
Gentiana scabra var.buergeri リンドウ Ⅰ ・ ・ Ⅳ ・ Ⅰ Ⅲ ・ Ⅳ Ⅱ ・ 2 -
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図 2.3. DCA 第 1 軸と第 2 軸上における 1980 年代から 2008 年の調査区ごとの種組成変化。矢印の元





























図 2.8. 遷移段階別の植物体サイズ別の積算被度の相対的変化。 


































DCA 1軸 ―   -0.572***   -0.615***     0.614***     0.147     0.258**
DCA 2軸 ―     0.089     0.185*   -0.279**   -0.309***   -0.091
⊿AX1    0.485***   -0.545***   -0.433***     0.529***     0.160     0.109
⊿AX2  -0.200     0.185     0.202   -0.060   -0.104     0.117
1-2軸上のユークリッド距離    0.427***   -0.500***   -0.393**     0.434***     0.055     0.065








様々な要因の影響を受ける。このような要因としては草食動物の影響 (e.g., Morecroft et al. 2004; 
Ohashi & Hoshino 2014)、気候 (e.g., Walker et al. 2006; Lenoir et al. 2008)、人為的な刈り取りや野焼
きなどの管理(e.g., Moog et al. 2002; Fynn et al. 2004)、生育地の消失や分断化 (e.g., Rogers et al. 












たように、現在の種多様性と、現在または過去の生育地の面積（例：Helm et al. 2006; Piessens & 
Hermy 2006; Krauss et al. 2010; Reitalu et al. 2012; Bommarco et al. 2014）や生育地の連結性（Lindborg 
44 
 
& Eriksson 2004; Helm et al. 2006; Bommarco et al. 2014）などの景観特性との関係を通じてこの仮説
を検証してきた。結果、現在の種多様性は、現在よりも過去の景観の特徴により強く影響を受け




る）までに relaxation time（以下、緩和時間）の経過を要すると考えらえている（Diamond 1972）。
さらに「絶滅の負債」の概念は、生育地の量や連結性の変化だけでなく、気候や人為的管理など
の生育地の質的変化にも拡張されるようになった（Jackson＆Sax 2010; Dullinger et al. 2012; 




る（Kuussaari et al. 2009; Rogers et al. 2009）。しかし、過去の種の分布に関する基盤となるデータを
記録した研究は限られている（ただし、Rogers et al. 2009; Baeten et al. 2010; Saar et al. 2012;Kopecký 
et al. 2013; Timmermann et al. 2015を参照）。第二に、個々の種の動態（すなわち、それらの種の生
存と加入）に焦点を当てることは、生育地の変化と「絶滅の負債」の規模との関係の根底にある
メカニズムを明らかにするための効果的な手段のひとつと考えられる。これは、絶滅が種レベル
で発生し、種が生息地の変化に個別に異なる反応を示すためである（Vellend et al. 2006; Jackson & 
Sax 2010; Piqueray et al. 2011; Hylander & Ehrlén 2013）。第三に、人的管理の形態などの生育地の質
的な違いと、生育地の消失（生育地の量的変化）の作用として生じる「絶滅の負債」の大きさや





al. 2004; Middleton et al. 2006）。したがって、管理によって生育地の質を維持することにより、面
積が減少した草原での「絶滅の負債」の支払いを遅らせられる可能性がある。一部の研究では、
現在または過去の生息地の質（管理）および量（面積）が近年の種の豊かさに与える影響を推定






めである（例：Côté et al. 2004）。さらに、気温や降水量などの気候要因も、レンジシフト（Lenoir 




日本では、1650年代に半自然草原は国土の 50％から 70％を占めていたと推定されており（小椋 

















調査は本州中部の 180×140 km（北緯 35°15′18″～ 36°53′31″、 東経 137°37′08″～ 
139°10′47″度、標高 540 ～1800 m)の範囲にある 17サイトで実施した（図 3.1、表 3.1）。各サ
イトには、1つまたは 2つの草原パッチが含まれており、すべてのパッチはススキが優占する半自
然草原で、最も近い他の草原パッチからは 1.5 km以上離れている。各サイトのパッチの面積は、










//www.biodic.go.jp/kiso/do_kiso4_mam_f.html; Takatsuki 2009）。 
 
現地調査 
 最初の植生調査は、1984年から 1986年の夏に 17サイトで実施された。各サイトで、末崎朗氏





現した維管束植物種の組成を記録した。 2008年から 2010年の 7月から 9月にかけて、1980年代
に調査されたプロットで維管束植物種を再調査した。また、植生調査プロットの近くで直線に沿


























  ピアソンの Product-moment correlationを用いて、1910年代の草原面積の割合と 1910年代から
1980年代にかけての草原面積の消失割合との相関係数を求めた。 
 プロット内での 1980年代から 2000年代にかけての種の生残と加入に影響を与える要因を調べ








糞粒数、標高、および 4月から 10月までの平均降水量とした。1910年代と 1980年代の 2期間の
草原面積割合には有意な正の相関があったため（ピアソンの積率相関係数、r = 0.68、P <0.05）、多
重共線を避ける目的で 2年代の草原面積割合を別々にモデル化した。平均総降水量は気象庁発行
の 1×1 kmメッシュ（http://nlftp.mlit.go.jp/ksj/index.html）内の 1971年から 2000年までの 4月から
10月までの月別平均値から算出した。解析の対象とする種は、管理の有無が種の動態に与える影
響を評価するために、放棄草原と管理草原で共通して出現する種とした。そのため、1980年代ま








 種の動態モデルは、生存と加入の両方を説明できる、Royle & Dorazio（2008）が開発したモデ




Y2000a,i ~ Bernoulli(φa,i Y1980a,i + γa,i (1 – Y1980a,i)) (1) 
φa,i = bSa + βGASa GA1910 or 1980i + βPLSa PLi + βALSa ALi + βPRSa PRi + εa,i    (2) 
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γa,i = bCa + βGACa GA1910 or 1980i + βPLCa PLi + βALCa ALi + βPRCa PRi + εa,i  (3) 
Y2000a,iおよび Y1980a,iは、それぞれ 2000年代および 1980年代のプロット iにおける種 aの存在
（1）または不在（0）を表す。φa,iは、1980年代のプロット iに存在していた 2000年代のプロ











の事前分布は正規分布(0, σ2)、σの事前分布は均一（0、100）とした（Gelman 2006）。 
   上記のモデルをベイズ法の枠組みで解析した。パラメータの事後分布は、マルコフ連鎖モン
テカルロ（MCMC）法で推定した（Calder et al. 2003）。 MCMCの実行には R統計ソフトウェア
（R Development Core Team 2013; R Foundation for Statistical Computing、ウィーン、オーストリ
























割合は 1910年代に 45.6±23.4％であったのが、1980年代には 14.9±20.9％に減少した（表 3.1）。 
1910年代から 1980年代までの草原面積の消失割合は、1910年代の草原面積割合と有意な正の相




1980 年代から 2000 年代までの種の生残と加入に草原面積割合が与える影響 
放棄草原では、GA1910は 135種（草原生種 121、非草原生草本種 1、木本種 13）の生残確率に有
意な正の影響を与えていたが、GA1980が影響を与えていたのはわずか 60種（草原生種 7、非草原
生草本種 0、 木本種 53）（表 3.2；付表 3.1、3.2）であった。したがって、GA1910の影響を受けた
草原生種の数は、GA1980に影響を受けた草原生種の数よりも多く、GA1910の係数の平均値は正で、
草原生種の方が他の種のグループよりも大きかった（図 3.2）。 
 放棄草原では、GA1910は 31種（草原生種 27、非草原生草本種 2、木本種 2）の加入に有意に正
または負の影響を及ぼしていたが、GA1980が有意な影響を与えていたのは 16種（草原生種 9、非
草原生草本種 4、木本種 3）であった（表 3.2；付表 3.1、3.2 ）。 GA1910はほとんどの草原生種に
正の影響を与えていたが、ほとんどの非草原生草本種と、木本種には負の影響を与えていた（付
表 3.1）。 
 一方、管理草原では、放棄草原よりも GA1910または GA1980から有意な影響を受けた草原生種は
はるかに少なかった（表 3.2）。 GA1910と GA1980は、それぞれ 0種と 4種（すべての草原生種）の












入 11種）は GA1910から影響を受けた種の数よりも多く（ 生残 0種、加入 3種）、ニホンジカによ
る影響は GA1910による影響よりも大きかった（表 3.2；付表 3.3）。 
 放棄草原では、ALと PRによって著しく正または負の影響を受けた種の数は、GA1910に影響を
受けた種の数よりもはるかに少なく、係数の値も小さかった（表 3.2、図 3.2）。 ALは、7種の生
残確率と 13種の加入確率に有意な正または負の影響を与えていた（表 3.2、付表 3.1）。 ALが高
いほど、すべての種の生残確率と草原生種の加入確率が増加した（図 3.2）。 PRは、生残に有意




















  一部の草本植物種は、湿潤で通気性の良い土壌中では種子の生存年数が 100年を超える種や























 Hylander & Ehrlén（2013）は、個々の種の長期的な生残は生育地の量ではなく質に依存する可能
性を示唆した。草原に刈り取りや火入れなどの人為的管理が施されることによって特定種の優占
が制限され、遷移の進行が抑制されると多くの草原生種にとっての良質な生育地が維持される



















応しているため、温暖化に応じて生育地がより高標高に移行する可能性がある（Lenoir et al. 
2008、Felde et al. 2012）。木本種と非草原生草本種は、放棄草原内では春期から夏期の降水量が少
ない地域に加入していた。放棄草原に関する既往研究では、夏の干ばつは大型多年生草本種の優
占度を低下させ、遷移後期種（later-successional species）と小型の植物種による定着を促進してい











































1 Mt. Jinba 5 Managed (mowing) 41.3 < 0.1 0.0±0.0   680-840 1102±45
2 Mt. Takanosu 12 Managed (mowing) 11.3 3.0 　18.1±0.4 1630-1730 1098±52
3 Abandoned 11.3 < 0.1 　17.7±0.5 1570-1710 1040±15
3 Mikubo 3 Abandoned 42.8 1.8 0.0±0.0 1660-1670   981±  0
4 Gotenba 11 Managed (burning) 81.0 72.5 0.4±0.4   540-900 2311±63
5 Asagiri 3 Abandoned 86.3 34.0 0.0±0.0   970 1474±  0
6 Mt. Konara 5 Managed (mowing) 46.0 1.3 2.4±0.0 1560-1650 1121±11
7 Otome Kohgen 5 Managed (mowing) 46.0 1.3 0.9±0.0 1620-1640 1145±87
8 Mt. Kushigata 2 Abandoned 16.5 0.3 　27.2±0.0 1770-1800 2038±  0
9 Mt. Akagi 5 Abandoned 31.0 2.5 1.7±0.0 1350-1480   965±11
10 Mt. Haruna 5 Managed (mowing) 50.0 12.3 0.0±0.0 1090-1110 1049±15
11 Mt. Arafune 5 Abandoned 16.3 2.8 0.4±0.0 1110-1330 1025±18
12 Karuizawa 2 Managed (mowing) 12.8 4.3 0.0±0.0 1020   981±  0
1 Abandoned 82.5 13.5 0.0±0.0 1160 1066±  0
13 Yunomaru 3 Abandoned 79.8 7.5 3.4±0.0 1320-1360   999±  0
14 Sugadaira 5 Managed (mowing) 87.0 27.5 0.0±0.0 1300-1400 1103±95
15 Kirigamine 11 Abandoned 66.3 59.3 1.4±1.4 1580-1760 1030±14
16 Norikura 5 Managed (mowing) 31.8 16.0 0.0±0.0 1490-1560 1769±  0
17 Myoko 10 Managed (mowing) 48.8 10.5 0.0±0.0   800-1230 1227±84
* The values indicate the mean and standard deviation in each plot.
Percentage of grassland
in the 5 × 5- km area














 表 3.2. 階層ベイズモデルにおいて 1980 年代から 2000 年代までの生残および加入が草原面積割合と
他の要因によって有意な影響を受けた種の数。 表中の 4 行はそれぞれモデルの結果を表す。 （）内の




Specialist 121 (96.0) 27 (21.4) - - 2 (1.6) 2 (1.6) 3 (2.4) 10 (7.9) 0 (0.0) 0 (0.0)
Herbaceous non-specialist 1 (1.9) 2 (3.7) - - 1 (1.9) 2 (3.7) 0 (0.0) 2 (3.7) 0 (0.0) 19 (35.2)
Woody species 13 (23.6) 2 (3.6) - - 0 (0.0) 3 (5.5) 4 (7.3) 1 (1.8) 0 (0.0) 22 (40.0)
Specialist - - 7 (5.6) 9 (7.1) 11 (8.7) 0 (0.0) 0 (0.0) 5 (4.0) 4 (3.2) 0 (0.0)
Herbaceous non-specialist - - 0 (0.0) 4 (7.4) 0 (0.0) 3 (5.6) 0 (0.0) 3 (5.6) 0 (0.0) 10 (8.0)
Woody species - - 53 (96.4) 3 (5.5) 0 (0.0) 4 (7.3) 0 (0.0) 6 (11.1) 0 (0.0) 36 (66.7)
Specialist 0 (0.0) 2 (1.6) - - 19 (15.1) 8 (6.3) 0 (0.0) 13 (10.3) 4 (3.2) 1 (0.8)
Herbaceous non-specialist 0 (0.0) 1 (1.9) - - 2 (3.7) 1 (1.9) 0 (0.0) 5 (9.3) 0 (0.0) 3 (5.6)
Woody species 0 (0.0) 0 (0.0) - - 3 (5.5) 2 (3.6) 0 (0.0) 6 (10.9) 0 (0.0) 0 (0.0)
Specialist - - 4 (3.2) 2 (1.6) 13 (10.3) 12 (9.5) 0 (0.0) 13 (10.3) 1 (0.8) 0 (0.0)
Herbaceous non-specialist - - 0 (0.0) 2 (3.7) 2 (1.6) 6 (4.8) 0 (0.0) 4 (3.2) 0 (0.0) 7 (13.0)
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61 
 
図 3.2. 放棄草原における 3 つの種グループ（SP、草原生種；HB、非草原生草本種；WD、木本種）の生残
と加入の説明変数の係数値（式 2 および 3 のβ値）。図 a および b は、同じモデルの結果を示している
が、（a）は 1910 年代の草原面積割合、（b）は 1980 年代の草原面積割合をそれぞれ説明変数として使用
している。図 a と図 b の各上段は、種の生残確率に対する各要因の影響を、下段は、種の加入確率に対
する各要因の影響を表す。値はそれぞれ、中央値（太字の線）、25％および 75％の百分位数（ボックス）、






図 3.3. 管理草原における 3 つの種グループ（SP、草原生種；HB、非草原生草本種；WD、木本種）の生残
と加入の説明変数の係数値（式 2 および 3 のβ値）。図 a および b は、同じモデルの結果を示している
が、（a）は 1910 年代の草原面積割合、（b）は 1980 年代の草原面積割合をそれぞれ説明変数として使用
している。図 a と図 b の各上段は、種の生残確率に対する各要因の影響を、下段は、種の加入確率に対
する各要因の影響を表す。値はそれぞれ、中央値（太字の線）、25％および 75％の百分位数（ボックス）、






















本章の図 3.1、3.2、3.3および表 3.1、3.2は Journal of Vegetation Scienceの 28巻 3号から Copyright Clearance 










更新を減少させる可能性がある（Rooney & Waller 2003; Côté et al. 2004）。大型草食獣を排除する植
生保護柵（以下、柵）は、柵内の植物種の多様性（Rooney 2009; Yayneshet & Eik 2009）、繁殖機会
（Shelton & Inouye 1995; Cooper 2006）、バイオマス（Bråthen & Oksanen 2001; Yayneshet et al. 2009）、





いる（Tanentzap et al. 2012）。シカの影響の低減またはシカの排除が遅くなる場合に引き起こされる
重度の撹乱（すなわち、シカの採食圧や踏圧を長期的に受ける状態）は、生態系に不可逆的な変化
を引き起こし、「代替（安定）状態（alternate (stable) states）」に移行する可能性がある（Beisner et al. 
2003; Suding et al. 2004; Tanentzap et al. 2012）。シカ密度の減少後の植物群落の回復が遅れる要因と
して、具体的には植物バイオマスの消費、繁殖体の減少、およびシカの影響に対して耐性をもつ下









に対し耐性をもつ種の優占は、温帯（Beguin & Pothier 2011）、寒帯（Husheer et al. 2003; Takatsuki 2009; 




























調査地は、山梨県中部の櫛形山（山頂の標高：2,053 m）の標高 2,003mの箇所に位置する。 平均






地域では、シカ密度は 2005年には 7.6頭 / km2であったが、2010年には 21.5頭 / km2に増加した
（Iijima & Ueno 2016）。 その後、2011年から 2014年のシカの平均密度は 22.8±0.5頭 / km2であっ






1986）。 科学部は、アヤメが優占する草原に 24個の 1×1 mの方形区を設置し、専門家の指導のも




2010年の 10月、南アルプス市は、シカの採食から植生を保護するために、高さ 2 mに達する 60
×60 mの柵を設置した。翌年、山梨県森林総合研究所は、現地でのシカの採食の影響が強かったた
め、2011年の 11月に最初の柵に隣接して 20×25 mの柵を設置した。両方の柵は、傾斜 20度の開
かれた均質な土地上にあり、森林の端から約 10 m 離れていたため、両方の柵で囲まれた箇所の地
形条件はほぼ同じであると考えられた。本研究では （i）2010年に設置された柵内（以下、2010年
柵）。 （ii）2011 年に設置された柵内（以下、2011 年柵）。 （iii）両方の柵の外側（以下、柵外）
の 3つの処理区で植生を調査した。1×1 mの方形区を柵内に 22個（2010年柵 10個、2011年柵 12
個）、柵外に 10個設置した。各処理区内の方形区間の距離は約 3mとした。すべての処理区は、巨
摩高校の研究で設置された方形区から 20〜30 m以内に配置した。 




巨摩高校の研究では、Braun-Blanquet で優占度のスコアが 1 以上（被度が 1％以上）の種のみが
記録された（Braun-Blanquet 1964）。 この分析にも同じ手順を採用して、過去と現在の状態を適切
に比較できるようにした。 採食に対する反応は、生活形グループによって異なる（Sternberg et al.; 
2000; Dupré & Diekmann 2001）。 特に、グラミノイドは多くの研究で採食に対し耐性があることが
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示されてきた（Pellerin et al. 2006; Mysterud 2006; Rooney 2009）。 そこで、方形区で記録された種を
5つの生活形グループ（グラミノイド、 グラミノイド以外の単子葉植物（以下、単子葉類）、 双子





した。CLMMは、ソフトウェア R（R Core Team 2018）の「ordinal」パッケージ（Christensen 2018）
を使用して実行した。 
次に、処理区間で植物群落の種組成の違いを調べた。 1981年と 2011年から 2015年の種組成を
比較するために、1981年の方形区と、2011 年から 2015 年までの各 3処理区内の方形区との間で、
総当たりで Chaoの非類似性指数（Chao et al. 2005）を計算した。指数は、種組成の回復の程度の指
標として使用した。 Chaoの非類似度指数は、（反復された）量のサンプリングデータ（Chao et al. 
2005）を用いて、発見されていないが共通で出現する種を考慮するように設計されている。そのた
め、本研究の Braun-Blanquetの植被のスコアが 1未満の種が除外されているデータセットに適して
いると考えられた。 1981年と 2011年から 2015年に種組成を比較するために、Chaoの非類似度指
数を使用した非計量多次元尺度法（NMDS）の展開図を作成した。 NMDSは、ソフトウェア R（R 
Core Team 2018）の「vegan」パッケージ（Oksanen et al. 2018）を使用して実行した。 
ベータ分布と対数リンク関数を使用した一般化線形混合モデル（GLMM）により、Chao の非類
似度指数に、処理、経過年数、およびグラミノイドの被度の平均値が与える影響を調べた。 GLMM
には、変量効果として各サイトおよび各年を加えた。処理の係数は 2010 年柵の係数を 0 に設定し
た場合の値を推定した。GLMMの実行には、ソフトウェア R（R Core Team 2018）の「glmmTMB」
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調査対象の方形区で合計で 56種（双子葉類 37、グラミノイド 11、単子葉類 3、シダ 2、および木
本 3）が記録された（付表 4.1）。 1981年に記録された種は 24種で、単子葉類のアヤメ、双子葉類
のタムラソウ Serratula coronata var insularis、グンナイフウロ Geranium eriostemon var reinii, クガイ
















 NMDSは、処理区間で種組成に著しく異なる傾向があることを示した（図 4.2）。 2010年柵の種
組成は、1981 年に記録された種組成に徐々に類似してきていた（図 4.2）。 2011 年柵の種構成も
1981年の種構成と類似してきていたが、2010年柵内よりも回復が遅かった（図 4.2）。 柵外の種構




2014 年以降、単子葉植物と木本植物が 2011 年柵で回復した（表 4.1; 図 4.1）。 調査期間中、柵外
のサンプルから算出された指標はほとんど変化しなかった（図 4.3）。非類似度指数を応答変数とす
る AICが最小の GLMMには、すべての説明変数が含まれていた（表 S3）。非類似度指数は、2010























Noy-Meir 2002; Callaway et al. 2005）。 グラミノイドは放牧に対して耐性もあり（Pellerin et al. 2006; 
Mysterud 2006; Rooney 2009）、そのために柵外でも優占できる（表 4.1）。そのため、本研究でも柵
外でグラミノイドが優占するために、広葉草本種の生残と加入が促進された可能性がある。 
さらに、いくつかの広葉草本は、小型であることや（Bullock et al. 2001; Diaz et al. 2001; Lavorel et 
al. 1999）、またはロゼットの生育型をもつことによって採食を免れているかもしれない（Kahmen et 
al. 2002; Lavorel et al. 1999; de Villalobos & Zalba 2010）。 シカが増加する以前の植生では出現してい
なかった種、または低い優占度で出現していた種（ミツバツチグリ Potentilla freyniana などの小型



















さらに、2011 年柵には 2013 年まで双子葉類は存在していなかったが、2014 年には 2011年柵でも
双子葉類が増加し（図 4.1）、非類似度指数が低下していた（図 4.3）。 
解析では経過年数の効果と各方形区の位置を変量効果として加えて同時に考慮していることか
ら、植物群落の回復には、柵の早期設置も重要と言える。アヤメを含む単子葉植物の復元は、柵の
設置が 1年遅れたことにで、大幅に妨げられたと考えられる（図 4.1、付表 4.1）。（単子葉類を含む）
広葉草本は、ニホンジカの嗜好性が比較的高く（高槻 1986）、ユリ科、ラン科、およびアヤメ科な
どの地中植物は採食に対して脆弱とされる（Dupré & Diekmann 2001; Dorrough & Scroggie 

















図 4.1. 処理別の各生活形グループの平均被度の経年変化。 Braun-Blanquet のスケールでスコアが 1




表 4.1.  AIC が最小の CLMM の概要。 
SE は推定係数の標準誤差を表す。 生活形グループの係数は、双子葉広葉草本のカテゴリーを参照カテ
ゴリーとして設定した場合の推定値である。 表中は、AIC に基づくモデル選択後の最終モデルのみが示






 Mean SEa z value p value 
The protected year 0.329 0.032 10.175 0.000 
Life formb     
Graminoids 1.591 0.127 12.538 0.000 
Monocots -0.930 0.407 -2.285 0.022 
Ferns -2.422 0.883 -2.744 0.006 
Woody plants -2.490 0.775 -3.213 0.001 
Interaction term     
The protected year:Graminoids -0.362 0.048 -7.466 0.000 
The protected year:Monocots 0.417 0.116 3.603 0.000 
The protected year:Ferns 0.547 0.227 2.411 0.016 





図 4.2. 非計量多次元尺度法（NMDS）による 2 次元空間におけるすべてのプロットの序列化。 
各図中の太字の矢印は、2011 年から 2015 年までの各処理の NMDS の平均スコアの変化を示す。A：











図 4.4. 2011 年と 2015 年の各処理区の方形区内に出現するグラミノイド種の最大高と広葉草本種の最大




表 4.2.  AIC が最小のＧLMM の概要。 
a SE は推定係数の標準誤差を表す。 b 処理の係数は、2010 年柵のカテゴリーを参照カテゴリーとして
設定した場合の推定値である。 表中は、AIC に基づくモデル選択後の最終モデルのみが示されている。






















 Mean SEa z value p value 
Treatmentsb     
Fence 2011 1.268 0.135 9.398 0.000 
Outside 0.749 0.157 4.772 0.000 
The protected year -0.376 0.026 -14.466 0.000 













































めの管理の重要性は支持されている(例えば Hansson & Fogelfors 2000; Fynn et al. 2004; Middleton et 







子生産量が多くなるためである（例えば  Lamont, Klinkhamer & Witkowski 1993; Morgan 1999; 





























た例が圧倒的に多い（Hayes & Holl 2003; Luoto et al. 2003; Schütz et al. 2003; Pykälä 2005）。このよう
に、先行研究とは異なる傾向を示した要因としては北ヨーロッパと日本の半自然草原における放牧




比重を占めてきた（Squires et al. 2018）。多くのヨーロッパの植物種は古代からの放牧による負の影
響を軽減し、大型哺乳動物にともなって移動分散能力を増幅できるように適応進化してきたと考え








































































































向にあった。柵外の種組成は 2011 年から 2015年までほとんど変化しなかった。2011 年から 2015
年の間に調査された種組成と 1981 年に記録された種組成間の Chao の非類似性指数は、2010 年設
置柵内よりも 2011 年設置柵の方が高かった。本研究はニホンジカの採食圧を受けた植物群落の回
復には、グラミノイドの減少と、柵設置後の時間が重要であることを示している。ただし、柵の設
















Semi-natural grassland refers to grasslands that are maintained by management such as mowing, 
pasturing, and burning. Semi-natural grasslands are established in various parts of the world. 
However, in recent years, semi-natural grasslands have disappeared significantly due to abandonment 
of management and conversion of land use. As a result, the semi-natural grassland ecosystem has 
become one of the critical ecosystems. According to this background, extinction debt has been 
reported in the semi-natural grassland, where specialist disappear after a delay of habitat reduction. 
Furthermore, overgrazing by overabundant large herbivorous animals has negatively affected 
biodiversity, and large herbivorous animals are thought to have an impact on semi-natural grasslands. 
In Japan, the disappearance of semi-natural grasslands has been happening in the past 100 years, so 
grassland species may have extinction debt. In addition, sika deer, which has increased since the 
1990s, may affect the biodiversity of grasslands. The purpose of this study was to clarify the effects 
of land use change, area reduction, and grazing by sika deer on semi-natural grassland communities, 
and to propose restoration measures. Below are the main results and discussion for each chapter. 
 
Chapter 2 Impacts of the sika deer on montane and subalpine grasslands in Chichibu-Tama-
Kai National Park and surrounds. 
We investigated the impact of the sika deer (Cervus nippon) on plant species composition in montane 
and subalpine grasslands in the Chichibu-Tama-Kai area, Yatsugatake area, and Minami-Alps area, 
central Japan. In 2008, we resampled 61 releves which had been sampled in the 1980s and counted 
the number of fecal pellets of the sika deer in a given. We found that the number of fecal pellets of 
the sika deer per region in 2008 was positively associated with the change from the 1980s to 2008 in 
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the axis 1 score of detrended correspondence analysis of species composition; the utilization of 
grasslands by the sika deer was the greatest factor to determine the change in species composition. 
Moreover, sika deer positively utilized grasslands in regions with shallow snow cover in winter and 
inhabited areas away from buildings. Plant species richness changed from increase to decrease with 
increasing utilization by the sika deer. Increase of the impact of the sika deer was accompanied by 
retrogression of vegetation cover, which led to woody species invasions and an increase of cover in 
species tolerant to grazing. 
 
Chapter 3 Evidence of extinction debt through the survival and colonization of each species 
in semi-natural grasslands  
There is a time lag between loss of semi-natural grassland and a reduction of population size that 
leads to the extinction of grassland plant specialists; thus, current species richness in the grassland 
may include an “extinction debt”. However, previous studies have not tried to detect the presence of 
an extinction debt from individual species loss and colonization rates in an assemblage of plant 
species. In addition, few researchers have studied extinction debt using factors other than landscape 
changes (e.g., the impacts of management [mowing or burning], habitat use by large herbivores, or 
climate factors). In the present study, we examined an extinction debt for vascular plant species by 
monitoring their survival and colonization dynamics. Our study site ware abandoned and managed 
semi-natural grasslands in central Japan where the area of grasslands has decreased considerably. We 
re-surveyed species compositions in the 2000s in plots that had been surveyed in the 1980s, and 
estimated the impacts of the past (1910s) and recent (1980s to 2000s) proportion of the total grassland 
area and the abovementioned factors on species dynamics during the past 20 years using hierarchical 
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Bayesian models. In abandoned grasslands, the past grassland proportion was significantly positively 
associated with the probabilities of survival of 96% of the grassland specialists and of colonization 
by 21% of these specialists. The effects of the past grassland proportion on the specialists were much 
stronger than those of recent grassland proportion and the other factors studied (i.e., herbivores, and 
climate). In managed grasslands, however, the past grassland proportion had little effect on survival 
of and colonization by specialists from the result that few specialists were significantly affected by 
past grassland proportion in managed grasslands. We found higher probabilities of both survival of 
and colonization by grassland specialists at sites with larger past habitat areas, which suggests that 
there is a time lag after habitat loss before the loss of specialists. In addition, we found that continuous 
management inhibits payment of the extinction debt created by the habitat loss. 
 
Chapter 4 Plant community recovery from intense deer grazing depends on reduction of 
graminoids and the time after exclosure installation in a semi-natural grassland 
Exclosures that exclude large herbivores are effective tools for the protection and restoration of 
grazed plant communities. However, previous studies have showed that the installation of an 
exclosure does not ensure plant community recovery. Our study aimed to determine the effects of 
the domination of unpalatable plants and the timing of exclosure installation on the plant 
community recovery process in montane grassland overgrazed by sika deer (Cervus nippon) in 
Japan. In this study we compared plant species composition and their cover with inside and outside 
exclosures installed at different times. Furthermore, we also compared them with those in 1981, 
when density of sika deer was very low. We used quadrats inside and outside fenced areas 
established in 2010 and 2011 to record both the cover and the height of species in each quadrat 
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between 2011 and 2015. Plant cover, with the exception of graminoid species, increased in later 
years in all treatments. Non-metric multidimensional scaling (NMDS) plots showed significantly 
differentiated treatment trends. The species composition within the 2010 fenced area gradually 
shifted to greater similarity with the species composition reported in 1981. The plant community in 
the 2011fenced area was slower to recover. Compositions of plant communities outside the fenced 
areas hardly changed from 2011 to 2015. Chao’s dissimilarity index decreased over time between 
the plant community surveyed between 2011 and 2015 and the past plant community in 1981 within 
the exclosures, and was higher in the 2011 fenced area than in the 2010 fenced area. In conclusion, 
we show that the reduction of graminoids and the time after exclosure installation were important 
for plant community recovery from deer grazing damage. A delay in exclosure installation of one 
year could result in a delay in plant community recovery of more than one year. 
 
General discussion 
From this study, it was found that grassland species also have extinction debt in semi-natural 
grasslands in Japan. In Japan, since the grassland area has been shrinking since the 1980s, 
extinction debt payments may accelerate in the future. Furthermore, in areas where sika deer had a 
large impact, medium to large herb species tended to decrease. These species were in common with 
those that could hold extinction debt. Therefore, the conservation hazard of these species is 
considered high. On the other hand, it was found that extinction debt payments can be suppressed 
by management such as mowing. Furthermore, it was found that the seed composition can be 
recovered by installing vegetation protection fences early in the grassland affected by sika deer. In 
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order to conserve and protect grassland species, it is important to maintain the quality of habitat 
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Grassland proportion in the 1910s 
(% in the 5-km × 5- km area) Number of deer pellets (/m2) Altitude (m a.s.l.) Precipitation (mm) 
Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. 
Acer japonicum WD 44.40 -33.25 -2.31 28.20 33.33 -14.97 5.77 -34.50 * 
Acer micranthum WD 44.22 -46.26 -1.80 54.93 * 33.25 11.61 6.23 -36.64 * 
Acer rufinerve WD 44.65 -30.89 -4.09 -4.27 33.14 -19.13 5.47 -31.31 * 
Achillea alpina var. discoidea SP 62.70 * 51.12 -42.89 -7.05 16.24 46.46 6.61 -15.69 
Aconitum japonicum var. montanum HB 45.54 15.50 -24.50 7.64 13.77 -0.83 -0.05 -30.77 
Aconitum tsukubense HB 42.01 33.82 8.89 3.91 14.84 13.21 4.64 -31.18 
Actinidia arguta WD 43.04 -26.37 -4.32 -0.96 33.29 -36.48 5.50 -31.07 
Adenophora triphylla var. japonica SP 53.03 * 12.17 34.58 13.68 11.82 50.46 12.40 -6.82 
Agrimonia japonica SP 64.06 * 93.42 * -15.37 7.91 17.80 -3.87 10.39 -17.75 
Agrostis alba HB 41.12 17.06 8.51 7.48 15.05 -0.81 4.30 -31.17 
Agrostis clavata SP 58.28 * -11.99 0.87 15.52 16.18 20.12 10.89 -19.94 
Akebia trifoliata WD 43.88 31.79 -4.57 3.91 32.90 -44.23 5.59 -24.97 
Aletris luteoviridis SP 58.32 * 32.24 1.03 -2.22 19.40 19.85 10.53 -15.71 
Allium thunbergii SP 68.17 * 99.47 * -22.35 -21.78 12.56 12.15 17.28 -12.63 
Ampelopsis brevipedunculata WD 44.26 -30.10 -3.84 -3.68 33.06 -19.55 5.39 -31.30 
Amphicarpaea edgeworthii var. japonica HB 33.62 15.67 65.16 7.33 15.64 0.78 5.82 -30.73 
Anaphalis margaritacea var. angustior SP 66.82 * 14.76 8.71 -9.12 19.73 30.82 23.82 -18.63 
Angelica decursiva SP 62.83 * 78.50 * -15.64 -22.97 16.49 27.34 4.29 -12.18 
Angelica pubescens SP 66.61 * 76.14 * -46.95 -24.35 17.13 45.71 2.92 -11.60 
Anthoxanthum japonicum SP 62.69 * 29.61 -22.09 -1.55 17.61 19.77 8.43 -15.54 
Aquilegia buergeriana SP 46.24 -28.29 23.33 33.91 23.13 20.67 12.52 -21.49 
Aralia cordata SP 57.05 * 32.14 -10.91 -0.66 20.26 18.34 3.23 -15.36 
Artemisia japonica SP 64.58 * 85.66 * -16.11 -14.69 19.30 -7.50 3.90 -11.17 
Artemisia montana SP 60.77 * 53.30 6.37 2.44 17.83 46.82 12.66 -15.45 
Artemisia princeps SP 79.68 * 54.83 -36.34 -21.34 17.30 27.54 11.76 -20.24 
Arundinella hirta SP 72.62 * 62.84 -52.91 -19.33 15.58 55.48 10.39 -18.40 
Aster ageratoides var. ovatus SP 61.83 * 100.67 * -40.28 -6.34 18.52 26.94 10.69 -15.07 
Aster glehnii var. hondoensis SP 62.49 * 68.89 * -17.31 8.67 16.67 4.80 11.66 -19.55 
Aster scaber SP 71.95 * 78.38 * -28.01 -19.70 18.03 42.99 9.51 -18.33 
Astilbe microphylla SP 74.25 * 75.10 * -51.67 -0.16 18.96 11.06 7.76 -17.31 
Astilbe thunbergii SP 60.08 * 30.11 27.38 1.06 18.36 21.06 25.10 -15.04 
Astilbe thunbergii var.formosa SP 61.19 * 13.33 -11.31 15.18 17.71 46.86 8.55 -18.32 
Athyrium niponicum HB 43.77 15.34 -9.50 8.49 15.23 -2.24 5.05 -31.05 
Athyrium yokoscense HB 37.54 -11.71 44.13 -24.36 12.86 -17.24 10.92 -32.69 
Atractylodes japonica SP 54.69 * 59.78 * -12.81 -19.99 20.99 53.80 * 5.79 -20.08 
Betula ermanii WD 45.27 -39.85 1.56 18.35 32.91 -8.03 7.05 -35.85 * 
Betula globispica WD 44.27 -36.00 -2.06 43.74 33.03 16.18 5.32 -34.37 * 
Betula platyphylla var. japonica WD 43.30 3.39 -12.61 9.15 33.31 -8.21 4.67 -30.77 
Brachypodium sylvaticum HB 40.92 22.18 68.73 * -11.09 19.00 5.36 7.70 -30.72 
Bupleurum longiradiatum var. elatius SP 64.25 * 32.41 -20.15 -2.69 16.84 18.89 7.50 -15.52 
Calamagrostis arundinacea var. brachytric SP 56.44 * 26.98 33.97 -30.79 19.53 -25.59 9.36 -17.65 
Calamagrostis epigeios SP 62.42 * 61.33 * -25.66 -14.30 18.29 0.90 8.63 -11.29 
Calamagrostis hakonensis SP 60.91 * -4.21 -10.31 38.27 17.85 23.75 8.71 -16.45 
Campanula punctata var. hondoensis SP 58.21 * 26.21 -8.08 16.11 16.59 50.66 10.31 -19.30 
Carex breviculmis SP 61.01 * -24.39 -11.11 43.45 17.57 32.74 9.23 -23.11 
Carex fernaldiana HB 43.49 29.70 2.74 -1.03 15.01 27.52 11.84 -31.23 
Carex floribunda HB 44.52 39.85 14.90 14.02 13.03 62.16 * 8.95 -34.08 * 
Carex nanella HB 43.30 44.24 -31.64 -4.64 15.32 36.84 1.14 -33.22 * 
Carex nervata SP 54.68 * 47.23 17.19 -6.75 19.46 29.98 3.75 -16.54 
Carex oxyandra SP 63.09 * 38.03 -19.18 -0.97 21.03 60.76 * 6.74 -11.92 
Carex siderosticta HB 41.64 -11.07 9.60 35.58 13.07 13.45 8.44 -32.98 * 
Castanea crenata WD 46.78 * -25.79 -4.08 0.05 31.96 -37.78 4.18 -32.48 * 
Celastrus orbiculatus WD 44.85 * 76.51 * 3.97 1.68 38.47 * -22.37 -6.91 -28.67 
Celastrus orbiculatus var. papillosus WD 47.21 0.85 3.48 8.64 33.41 -8.83 5.75 -31.15 
Circaea mollis HB 41.74 43.18 6.70 3.25 14.74 -38.33 4.10 -25.73 
Cirsium dipsacolepis SP 60.82 * 15.22 -10.96 38.64 17.92 32.37 9.48 -5.52 
Cirsium japonicum SP 63.93 * 70.18 * -6.61 16.33 17.03 76.69 * 8.07 -13.06 
Cirsium nipponicum var. incomptum HB 43.38 17.70 4.73 7.56 13.90 -4.68 7.51 -30.75 
Cirsium tanakae SP 71.77 * 35.56 -68.05 * -1.94 18.05 27.74 6.05 -15.51 
Clethra barbinervis WD 44.89 -45.65 -1.09 34.01 33.94 5.14 6.00 -35.52 * 
Clinopodium chinense var. parviflorum SP 62.37 * 28.00 -47.24 -11.55 18.82 53.71 1.48 -17.66 
Codonopsis lanceolata HB 44.80 43.76 -26.31 2.35 13.99 -38.14 -0.05 -25.47 
Commelina communis HB 41.38 43.36 8.46 2.45 14.86 -38.23 4.82 -25.85 
Convallaria keiskei SP 59.77 * 87.24 * -23.21 -18.93 16.83 70.10 * 11.05 -18.04 
Corylus heterophylla var. thunbergii WD 39.42 21.31 -1.13 -2.82 32.99 4.19 7.15 -31.41 
Corylus sieboldiana WD 44.47 1.07 6.32 10.23 31.91 -7.71 7.98 -30.91 
Cynanchum caudatum HB 38.06 14.74 9.04 7.91 13.85 -0.25 -10.27 -30.71 
Desmodium oxyphyllum HB 41.98 59.41 5.97 14.80 15.02 -17.31 5.46 -34.80 * 
Deutzia crenata WD 42.23 4.09 0.25 9.10 33.97 -10.27 3.26 -30.28 
Dianthus superbus var. longicalycinus SP 59.25 * 42.21 -8.28 -24.54 16.71 18.84 9.84 -12.35 
Dioscorea nipponica HB 41.48 45.73 7.46 11.00 14.58 -12.10 4.77 -32.91 
Dioscorea septemloba HB 41.17 44.80 8.85 11.33 14.52 -13.39 4.57 -32.59 * 
Dioscorea tenuipes HB 42.14 54.16 7.42 0.64 14.66 -53.55 4.91 -22.81 
Dioscorea tokoro HB 44.33 -39.43 15.35 -11.89 15.73 -37.83 5.30 -32.33 
Disporum smilacinum HB 39.67 39.50 16.48 -22.57 17.62 13.84 1.30 -34.06 * 
Epilobium angustifolium SP 62.23 * 29.71 -34.48 3.67 16.71 22.38 3.50 -14.84 
Equisetum arvense SP 57.09 * 32.10 -0.19 -2.36 19.01 18.22 8.90 -15.38 
Erigeron annuus HB 39.07 74.61 * 3.42 3.33 15.97 -28.92 5.28 -25.33 
Euonymus alatus f. ciliato-dentatus WD 43.02 32.01 -3.71 3.64 32.87 -30.77 5.77 -31.70 
Euonymus sieboldianus WD 45.69 0.63 0.07 8.77 33.12 -8.54 6.64 -30.59 
Euonymus sieboldianus var. sanguineus WD 41.65 10.51 -17.54 -11.25 33.04 -32.58 7.58 -35.00 * 
Eupatorium chinense var. sachalinense SP 62.70 * 56.21 16.92 -12.37 23.97 * 56.33 8.15 -16.38 
Eupatorium chinense var. simplicifolium SP 64.89 * 56.33 -8.89 -6.42 14.13 -17.94 17.24 -9.79 
Eupatorium lindleyanum SP 57.66 * 32.66 4.97 -2.74 16.02 20.34 10.91 -15.02 
Euphorbia pekinensis SP 65.37 * 85.12 * -7.35 -21.77 13.60 -6.21 14.37 -7.67 
Euphorbia sieboldiana SP 58.73 * 30.67 -19.43 -2.94 18.48 19.52 6.18 -16.04 
Euphrasia maximowiczii SP 57.90 * 35.05 -5.47 -0.79 20.46 18.07 -1.05 -15.12 
Festuca ovina var. coreana SP 59.43 * 7.85 -0.93 27.02 17.16 64.24 * 9.84 -15.24 
Filipendula multijuga SP 59.65 * 29.10 6.02 0.86 17.87 20.87 12.49 -14.81 
Fraxinus apertisquamifera WD 44.15 -50.38 -4.34 85.98 * 32.50 23.56 5.85 -24.08 
Fraxinus lanuginosa WD 41.25 -40.76 -10.17 -21.65 32.31 0.25 2.07 -36.87 * 
Galium verum var. asiaticum f. nikkoense SP 67.32 * 95.82 * 10.09 -12.09 14.40 -2.48 3.48 -12.31 
Gentiana scabra var.buergeri SP 68.07 * 64.15 -34.99 -14.34 12.69 50.06 15.11 -16.37 
Geranium eriostemon var. reinii SP 57.51 * 58.69 42.34 -11.63 18.92 53.75 20.14 -16.06 
Geranium thunbergii SP 57.08 * 9.03 -0.79 -12.23 18.32 13.50 14.56 -17.92 
Geranium yesoense var. nipponicum SP 61.54 * 55.55 -15.83 -15.08 12.71 50.23 19.87 -16.10 
Halenia corniculata SP 62.44 * 26.41 -20.96 30.13 17.65 54.43 9.12 -6.17 
Haloragis micrantha SP 47.89 32.59 -1.65 -1.62 21.96 17.61 -6.04 -15.21 
Hemerocallis esculenta SP 60.29 * 60.98 * -3.88 -21.86 21.20 49.71 9.07 -16.83 
Hieracium unbellatum var. japonicum SP 57.68 * 45.11 4.15 -11.92 18.87 37.13 10.10 -16.26 













Grassland proportion in the 1910s 
(% in the 5-km × 5- km area) Number of deer pellets (/m2) Altitude (m a.s.l.) Precipitation (mm) 
Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. 
Hosta montana SP 66.84 * 38.31 6.85 -14.53 18.77 -44.15 17.16 -11.50 
Hydrangea paniculata WD 49.31 * 2.32 -19.99 0.38 33.88 -62.04 * 6.49 -26.93 
Hydrangea scandens WD 44.18 -23.59 -3.13 34.29 32.60 6.79 5.75 -31.89 * 
Hypericum erectum SP 74.34 * 15.02 -46.57 -5.29 18.46 23.84 7.66 -19.06 
Hypericum laxum HB 41.32 -12.12 9.01 34.88 14.72 12.13 4.44 -32.89 * 
Impatiens noli-tangere HB 44.80 15.29 -24.85 9.17 13.83 -2.16 -0.37 -31.16 
Impatiens textori HB 43.04 43.67 -9.10 3.34 14.76 -38.05 4.95 -25.25 
Inula salicina var. asiatica SP 54.84 * 73.64 * -1.84 -0.74 20.01 -17.68 9.74 -14.39 
Iris ensata var. spontanea SP 57.69 * 31.97 15.20 -2.99 17.75 21.21 8.83 -15.87 
Iris sanguinea SP 69.54 * 32.66 -43.89 -0.02 15.85 20.42 -1.36 -14.90 
Ixeris dentata SP 59.35 * -5.45 -41.36 -1.66 21.00 46.78 0.28 -22.24 
Kalimeris pinnatifida SP 62.87 * 56.61 -18.87 -8.48 18.86 -2.03 8.14 -16.85 
Laportea bulbifera HB 40.78 -16.67 9.38 -2.96 14.21 -33.82 3.94 -33.05 
Larix kaempferi WD 44.04 7.92 -4.95 61.19 * 32.91 12.72 5.97 -27.85 
Lastrea quelpaertensis HB 42.11 43.54 9.03 5.41 14.53 32.30 4.32 -32.30 
Leontopodium japonicum SP 63.56 * 18.94 -30.64 -14.47 18.55 36.16 8.45 -16.81 
Lespedeza bicolor f. acutifolia WD 56.56 * 33.75 7.85 11.78 29.89 -20.09 7.08 -33.46 * 
Lespedeza cuneata SP 61.40 * 56.54 -12.75 3.37 17.57 6.22 9.25 -17.60 
Lespedeza cyrtobotrya WD 51.73 * 50.38 -29.49 -8.21 32.25 45.30 9.02 -32.07 * 
Ligularia dentata SP 52.55 3.88 46.35 57.05 * 18.67 46.05 13.70 -13.19 
Ligustrum tschonoskii WD 41.94 -16.04 -28.41 2.29 32.96 -18.21 1.04 -33.11 * 
Lilium leichtlinii var. tigrinum SP 56.89 * 43.72 -25.18 -19.88 16.49 46.91 7.34 -19.92 
Liparis kumokiri HB 41.34 -6.18 7.77 -1.98 14.66 -2.01 4.24 -33.38 * 
Lonicera japonica WD 43.16 32.16 -3.86 4.47 33.27 -44.25 6.03 -24.95 
Lotus corniculatus var. japonicus SP 61.08 * 56.92 -11.22 3.11 17.37 6.22 8.81 -17.82 
Luzula multiflora SP 56.74 * 33.70 -21.30 -0.10 16.73 21.15 6.63 -15.08 
Lychnis miqueliana SP 61.71 * 13.93 -21.88 39.42 17.37 33.00 9.37 -5.63 
Lycopus maackianus SP 47.83 20.76 -16.55 -18.64 17.82 16.29 7.23 -19.06 
Lysimachia clethroides SP 66.71 * 77.67 * -30.85 -11.38 15.27 -8.59 7.00 -15.63 
Lysimachia japonica SP 60.99 * 56.02 -10.30 3.49 17.60 6.97 8.86 -17.02 
Lysimachia vulgaris var. davurica SP 54.77 * 46.55 1.84 -10.97 17.57 38.32 11.06 -15.63 
Maianthemum dilatatum HB 41.83 -43.18 6.97 59.85 * 14.76 14.06 5.06 -23.07 
Malus sieboldii WD 46.37 * 20.50 -12.78 0.80 32.22 14.32 5.09 -34.58 * 
Microstegium vimineum var. polystachyum SP 60.76 * 55.17 -11.16 -6.34 17.68 -15.96 9.27 -10.02 
Miscanthus sinensis SP 65.29 * 44.30 -82.94 * -5.60 14.60 23.65 4.30 -16.13 
Moehringia lateriflora SP 66.22 * 75.11 * -44.21 1.05 18.84 41.67 0.83 -17.82 
Morus bombycis WD 44.96 0.94 -0.87 8.73 33.30 -9.40 5.44 -30.36 
Muhlenbergia japonica HB 41.44 -6.29 8.47 -1.35 14.62 -1.39 5.17 -33.36 * 
Muhlenbergia ramosa HB 38.75 17.64 11.31 7.56 13.83 -2.12 5.68 -30.69 
Oenothera biennis HB 43.16 53.30 10.08 3.43 15.74 41.21 4.76 -32.88 
Oenothera parviflora HB 41.64 59.18 * 16.15 15.39 13.87 -16.60 5.42 -35.24 * 
Oenothera striata HB 43.62 42.79 14.76 -0.01 14.57 -25.27 6.02 -32.58 
Onoclea sensibilis var. interrupta HB 41.87 59.82 8.05 15.87 14.52 -17.84 4.31 -34.75 * 
Osmunda cinnamomea var. fokiensis SP 64.40 * 46.47 -17.24 -1.51 19.32 39.69 7.08 -16.54 
Osmunda japonica SP 56.58 * 58.19 0.23 -6.23 19.95 -20.12 2.67 -10.02 
Oxalis corniculata HB 41.47 -11.30 8.92 38.13 14.77 1.51 4.69 -33.50 * 
Paederia scandens var. mairei WD 43.90 32.52 -3.17 5.31 32.47 -44.66 4.93 -25.13 
Parnassia palustris SP 55.85 * 68.48 * 21.28 -12.37 19.00 45.62 1.95 -16.51 
Patrinia scabiosaefolia SP 59.77 * 84.50 * -50.19 -7.97 16.51 45.05 15.79 -18.61 
Patrinia villosa SP 57.25 * 50.46 -16.93 -12.28 18.21 31.54 14.99 -16.33 
Pedicularis resupinata SP 56.30 * 76.68 * -16.67 0.01 18.13 15.05 3.35 -18.93 
Petasites japonicus SP 57.78 * -7.50 -10.12 -12.24 18.71 -15.48 10.52 -17.09 
Phagopteris connectilis HB 39.39 -11.79 46.47 40.06 15.49 14.89 14.26 -30.71 
Picris hieracioides var. glabrescens SP 57.08 * 63.98 * -13.70 2.87 17.74 18.44 10.70 -17.84 
Pilea hamaoi HB 41.50 -35.19 9.03 56.00 * 14.35 17.52 4.68 -37.40 * 
Plantago asiatica HB 42.53 -9.44 15.24 -13.77 14.00 16.08 6.95 -34.08 * 
Platanthera sachalinensis SP 62.70 * 32.29 -20.64 -1.21 17.71 19.93 9.24 -15.16 
Platycodon grandiflorum SP 56.96 * 58.36 -0.08 2.38 19.49 7.73 9.58 -17.31 
Polygala japonica SP 57.15 * 20.73 -9.50 21.48 18.22 16.17 11.01 -21.04 
Polygonatum macranthum SP 61.18 * 55.12 -9.92 -7.64 17.51 -3.78 9.00 -16.34 
Polygonatum odoratum var. pluriflorum SP 61.40 * 93.18 * -46.30 3.61 16.14 27.31 1.69 -14.20 
Polygonum cuspidatum SP 55.84 * 53.77 7.14 -10.37 12.34 14.36 27.35 -15.35 
Polygonum debile HB 43.92 16.44 -9.34 8.00 14.33 -2.31 4.57 -31.59 
Polygonum nepalense SP 65.37 * 57.00 -28.88 2.32 15.50 6.12 13.17 -17.33 
Polygonum posumbu var. laxiflorum HB 43.64 33.22 -10.39 6.91 14.31 18.98 5.17 -31.62 
Polygonum sieboldii HB 41.78 55.56 7.54 -0.33 15.25 -53.52 * 4.08 -22.90 
Populus sieboldii WD 38.43 3.52 4.54 9.40 33.24 -8.60 9.35 -30.76 
Potentilla cryptotaeniae var. insularis HB 44.48 15.26 -9.79 7.75 14.12 -2.18 5.08 -30.75 
Potentilla fragarioides var. major SP 61.72 * 53.06 -1.52 -11.44 17.63 39.56 9.01 -16.62 
Potentilla freyniana SP 66.69 * 5.00 32.90 33.90 20.62 43.06 9.13 -9.39 
Prunella vulgaris var. lilacina SP 65.14 * 60.68 -8.77 -6.23 16.71 -3.10 9.13 -17.58 
Prunus maximowiczii WD 45.89 -28.53 -20.94 42.15 32.33 -0.29 6.38 -22.08 
Pteridium aquilinum var. latiusculum SP 54.14 * 30.48 23.93 -12.76 14.68 -17.05 10.35 -13.09 
Quercus dentata WD 37.93 3.35 10.16 8.92 35.71 * -9.56 -1.80 -30.27 
Quercus mongolica var. grosseserrata WD 44.24 -15.10 -2.75 21.91 33.38 -17.59 9.25 -24.37 
Quercus serrata WD 44.22 31.19 -2.75 1.32 33.04 -31.84 5.43 -32.01 
Ranunculus japonicus SP 59.79 * 41.68 -8.29 -20.37 18.91 20.17 -2.82 -12.01 
Rhododendron japonicum WD 41.53 * 58.88 -5.64 -12.56 38.92 * 49.78 5.53 -35.13 * 
Rhododendron kaempferi WD 43.65 -19.14 -4.26 -10.60 32.75 4.85 5.69 -33.79 * 
Rhus trichocarpa WD 39.33 3.34 -1.79 10.43 33.19 -7.67 7.26 -30.40 
Rosa luciae WD 43.43 -41.27 -3.12 -3.25 33.03 -52.18 5.17 -32.50 * 
Rosa multiflora WD 47.85 * 3.26 3.81 8.42 33.85 -10.02 5.63 -30.65 
Rubia akane HB 41.61 43.64 7.89 2.10 14.98 -38.48 4.49 -25.67 
Rubus crataegifolius WD 47.21 * 3.25 -12.39 8.75 30.96 -8.78 10.57 -30.57 
Rubus microphyllus WD 52.11 * 1.95 9.41 7.66 28.14 -10.53 17.61 -30.22 
Rubus microphyllus var. subcrataegifolius WD 44.10 -28.78 -45.10 28.25 29.30 27.05 2.36 -25.63 
Rubus palmatus var. coptophyllus WD 47.16 * 29.65 -7.55 2.23 32.16 -48.66 14.57 -25.23 
Rubus parvifolius WD 53.23 * 55.24 -16.33 6.60 30.07 -55.12 13.16 -26.37 
Salix bakko WD 35.59 2.42 20.23 31.18 32.32 13.65 3.23 -34.58 * 
Salix integra WD 42.95 4.15 8.22 9.06 33.60 -9.07 3.81 -30.43 
Salvia japonica SP 58.34 * 31.62 -20.07 -2.31 16.94 20.01 5.17 -14.79 
Sanguisorba officinalis SP 69.73 * 21.64 -34.36 -19.70 14.44 -13.11 11.98 -15.98 
Sasa nipponica WD 29.64 1.80 -24.90 6.67 34.10 * -7.53 -9.44 -30.67 
Sasa senanensis WD 32.90 30.97 13.64 14.25 32.68 -16.42 12.55 -32.45 * 
Sasamorpha borealis WD 40.15 1.96 6.16 8.46 34.50 -9.00 -0.10 -30.60 
Saussurea tanakae SP 63.61 * 29.47 -13.58 -0.55 16.07 19.71 12.04 -15.61 
Scabiosa japonica SP 64.78 * 67.62 * -15.04 -19.54 17.99 57.09 * 5.08 -17.56 
Sceptridium ternatum HB 49.62 * -2.30 4.78 -29.48 14.65 -17.41 6.30 -33.36 * 
Sedum aizoon SP 70.05 * 27.88 -36.77 1.96 15.28 20.76 4.47 -15.06 
Senecio cannabifolius SP 60.19 * 30.91 -33.42 1.75 16.06 22.75 4.11 -14.71 
Senecio flammeus var. glabrifolius SP 57.71 * 18.68 -7.18 -29.69 17.16 67.97 * 10.79 -19.19 
Senecio nemorensis SP 58.83 * 16.22 -9.28 14.17 17.06 38.13 9.79 -8.04 
Serratula coronata var. insularis SP 56.18 * 40.51 -18.45 -4.89 16.78 46.53 29.89 -16.68 













Grassland proportion in the 1910s 
(% in the 5-km × 5- km area) Number of deer pellets (/m2) Altitude (m a.s.l.) Precipitation (mm) 
Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. 
Smilax nipponica HB 39.11 16.63 11.11 6.64 13.60 -1.29 6.29 -31.14 
Smilax riparia var. ussuriensis HB 38.20 36.25 9.60 5.64 15.55 17.33 7.41 -31.85 
Solidago virga-aurea var. asiatica SP 60.85 * 45.02 -26.04 56.31 * 22.52 * 27.27 -12.05 -3.66 
Sorbus commixta WD 43.85 -23.62 -3.86 38.48 32.58 -4.96 5.21 -32.78 * 
Spiraea japonica WD 38.73 -17.78 -19.96 0.43 32.23 -13.90 0.54 -33.69 * 
Spodiopogon sibiricus SP 71.61 * 60.65 * -28.35 -40.75 17.34 -50.18 * 13.29 -16.74 
Stenactis strigosus HB 41.07 33.88 8.56 5.42 14.42 20.34 4.84 -32.21 
Synurus excelsus SP 56.62 * 32.71 -1.03 -0.86 20.30 18.33 2.72 -14.98 
Synurus pungens SP 57.04 * 36.14 -4.03 -22.05 22.03 35.75 1.04 -17.61 
Thalictrum aquilegifolium var. intermedium SP 58.96 * 53.61 32.60 -5.31 16.56 35.76 19.59 -19.21 
Thalictrum minus var.hypoleucum SP 71.85 * 57.86 -25.95 -6.22 17.21 -16.81 8.20 -11.17 
Thelypteris palustris SP 60.09 * 57.13 * -11.76 -17.21 18.09 20.39 9.21 -20.59 
Thesium chinense SP 60.62 * 32.44 -10.39 -2.06 17.87 19.34 8.16 -15.41 
Tricyrtis affinis HB 41.86 5.99 9.18 -7.58 15.03 17.72 5.39 -32.76 * 
Trifolium pratense HB 41.55 44.86 7.57 10.01 14.81 -12.95 4.92 -33.64 * 
Veratrum maackii var. japonicum SP 62.81 * 29.48 13.46 0.32 18.20 19.59 16.52 -15.21 
Veronica rotunda var. petiolata SP 64.39 * 32.62 -20.07 -1.93 16.55 18.91 8.10 -15.67 
Veronica rotunda var. subintegra SP 59.60 * 45.41 -11.91 -0.62 15.61 40.58 10.66 -16.38 
Veronicastrum sibiricum SP 71.25 * 42.66 -39.77 -4.31 20.12 35.59 4.08 -15.91 
Vicia unijuga SP 59.35 * 45.88 -7.84 -1.53 16.98 40.22 10.51 -17.30 
Viola eizanensis HB 41.01 -26.33 9.05 45.33 14.88 20.91 4.09 -34.51 * 
Viola grypoceras HB 37.48 -55.21 65.83 28.77 17.39 -4.36 1.43 -37.67 * 
Viola hirtipes SP 57.48 * 16.76 30.39 -1.53 25.10 * 78.55 * 8.34 -7.46 
Viola mandshurica SP 57.80 * 32.36 7.82 -2.11 18.69 19.39 5.38 -15.37 
Viola partrinii SP 66.26 * 25.56 -17.70 -28.22 18.76 60.94 * 7.77 -18.81 
Viola rossii SP 57.58 * 44.96 -9.81 -11.25 18.61 33.03 9.76 -15.92 
Viola verecunda HB 43.46 14.06 -9.66 8.48 14.58 -1.45 5.73 -30.52 
Weigela decora WD 46.83 * -59.99 * 40.29 13.66 31.57 -23.83 12.85 -34.83 * 
Wisteria floribunda WD 45.21 2.26 -2.18 9.25 33.52 -9.56 6.75 -30.80 
















Grassland proportion in the 1980s 
Number of deer pellets  (/m2) Altitude (m a.s.l.) Precipitation (mm) 
(% in the 5-km × 5- km area) 
Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. 
Acer japonicum WD 56.29 * -28.46 3.15 31.60 7.51 -16.66 -1.99 -28.31 * 
Acer micranthum WD 55.53 * -28.06 1.80 55.33 * 7.53 9.67 -2.48 -29.84 * 
Acer rufinerve WD 56.43 * -21.34 3.23 7.81 7.07 -23.28 -2.68 -27.01 * 
Achillea alpina var. discoidea SP 24.17 31.07 -58.42 -18.23 -0.63 30.27 17.54 -4.08 
Aconitum japonicum var. montanum HB 23.79 3.84 -30.90 11.82 4.00 -11.61 8.22 -23.32 
Aconitum tsukubense HB 21.25 33.50 -0.74 8.14 5.05 -1.97 13.30 -23.64 
Actinidia arguta WD 55.98 * -17.67 2.99 10.72 6.93 -39.79 -2.17 -26.64 * 
Adenophora triphylla var. japonica SP 4.57 -5.21 2.22 -1.39 -2.35 49.40 22.85 0.82 
Agrimonia japonica SP 22.89 4.02 -34.01 -12.90 1.91 -19.81 21.84 -4.52 
Agrostis alba HB 21.32 5.18 -0.61 10.29 4.58 -11.08 12.66 -23.47 
Agrostis clavata SP 16.10 -22.15 -22.59 3.08 -0.16 16.42 22.24 -6.77 
Akebia trifoliata WD 55.97 * 10.80 3.68 12.06 7.08 -53.44 * -1.56 -22.17 
Aletris luteoviridis SP 22.02 4.36 -25.54 -13.26 2.09 10.46 21.40 -3.81 
Allium thunbergii SP 17.63 49.33 * -40.95 -29.02 -3.40 -8.12 24.83 -2.12 
Ampelopsis brevipedunculata WD 56.65 * -20.29 3.38 6.48 7.22 -21.87 -2.47 -26.22 * 
Amphicarpaea edgeworthii var. japonica HB 15.60 4.34 46.73 10.86 6.11 -11.93 12.88 -23.37 
Anaphalis margaritacea var. angustior SP 29.33 * -5.18 -18.89 -17.58 1.79 22.45 30.78 * -5.51 
Angelica decursiva SP 17.71 58.40 * -33.59 -27.42 1.01 -0.74 17.76 -1.80 
Angelica pubescens SP 25.75 76.33 * -67.18 * -24.08 1.70 17.41 15.49 -2.44 
Anthoxanthum japonicum SP 20.81 4.25 -44.50 -13.21 1.18 10.10 20.38 -3.76 
Aquilegia buergeriana SP 13.90 -35.77 -5.31 18.09 5.54 24.18 23.58 -7.24 
Aralia cordata SP 19.45 4.22 -34.47 -13.70 3.33 8.82 16.65 -3.95 
Artemisia japonica SP 22.19 42.17 -32.21 -24.17 1.44 -19.43 14.89 -0.65 
Artemisia montana SP 20.08 37.64 -21.58 -8.83 1.90 29.02 23.15 -3.72 
Artemisia princeps SP 31.01 * 14.89 -54.11 -30.25 2.10 19.59 24.60 -6.80 
Arundinella hirta SP 22.77 28.02 -70.71 * -27.36 -0.26 48.56 21.79 -5.44 
Aster ageratoides var. ovatus SP 22.12 55.40 * -59.04 -20.73 1.09 -2.53 21.83 -3.17 
Aster glehnii var. hondoensis SP 20.30 -18.29 -37.60 -11.09 1.13 -4.53 22.36 -6.11 
Aster scaber SP 32.08 * 19.47 -44.99 -30.52 0.59 38.80 20.47 -6.22 
Astilbe microphylla SP 28.00 5.56 -66.96 * -17.03 2.48 9.15 21.20 -5.47 
Astilbe thunbergii SP 19.17 2.98 -2.61 -10.85 2.51 12.21 31.22 * -3.06 
Astilbe thunbergii var.formosa SP 19.68 8.64 -34.65 3.24 1.52 35.47 20.63 -5.81 
Athyrium niponicum HB 22.63 4.52 -18.71 11.13 4.68 -12.07 13.74 -23.82 
Athyrium yokoscense HB 16.95 -14.30 27.71 -12.99 4.88 -18.46 17.65 -24.51 
Atractylodes japonica SP 18.40 18.93 -36.76 -31.53 3.36 41.03 18.86 -7.08 
Betula ermanii WD 57.29 * -38.88 7.31 23.55 6.82 -9.23 -1.58 -29.28 * 
Betula globispica WD 55.49 * -24.62 2.77 45.94 * 7.33 13.16 -2.72 -28.36 * 
Betula platyphylla var. japonica WD 57.52 * -3.17 -0.64 15.70 6.95 -14.48 -2.95 -26.00 * 
Brachypodium sylvaticum HB 24.69 -1.82 49.80 -2.33 8.55 2.60 15.56 -23.37 
Bupleurum longiradiatum var. elatius SP 19.15 4.47 -43.05 -13.74 -0.07 10.09 20.24 -3.98 
Calamagrostis arundinacea var. brachytric SP 24.11 17.98 5.82 -30.98 3.65 -29.48 22.10 -5.23 
Calamagrostis epigeios SP 19.91 33.08 -47.64 -22.21 0.78 -16.57 20.03 -1.14 
Calamagrostis hakonensis SP 19.98 -46.15 -34.94 15.54 1.84 30.75 19.89 -4.19 
Campanula punctata var. hondoensis SP 16.66 24.04 -31.55 3.36 0.85 37.92 21.37 -6.38 
Carex breviculmis SP 19.99 -23.26 -34.76 28.51 1.54 31.25 20.53 -8.84 
Carex fernaldiana HB 22.40 27.54 -10.34 6.17 4.73 12.54 17.35 -23.53 
Carex floribunda HB 19.07 55.45 * -0.09 19.21 3.27 32.46 16.46 -25.18 * 
Carex nanella HB 18.12 53.59 * -36.37 5.00 5.55 11.22 10.16 -24.84 
Carex nervata SP 14.74 32.13 -8.03 -16.41 3.40 13.21 17.56 -4.18 
Carex oxyandra SP 26.82 35.10 -40.67 -10.92 2.99 47.41 * 17.52 -1.90 
Carex siderosticta HB 18.26 -9.20 0.34 31.95 3.44 4.61 14.33 -24.81 
Castanea crenata WD 54.59 * -17.48 1.04 9.86 6.42 -39.83 -3.91 -26.96 * 
Celastrus orbiculatus WD 54.34 * 28.23 11.90 4.19 12.52 -40.06 -11.30 -24.78 
Celastrus orbiculatus var. papillosus WD 58.39 * -4.07 11.34 16.07 7.50 -13.55 -0.87 -25.92 * 
Circaea mollis HB 21.75 19.67 -1.49 7.20 5.36 -51.46 13.27 -20.17 
Cirsium dipsacolepis SP 19.52 -7.22 -35.81 18.18 1.47 25.87 20.96 2.10 
Cirsium japonicum SP 21.76 27.75 -33.38 -5.36 0.64 55.33 * 20.52 -3.33 
Cirsium nipponicum var. incomptum HB 21.83 4.72 -5.48 10.42 3.92 -14.80 15.54 -23.19 
Cirsium tanakae SP 26.57 * 7.57 -74.22 * -14.95 4.27 16.19 18.45 -3.96 
Clethra barbinervis WD 57.34 * -36.10 7.05 38.72 8.01 4.16 -1.39 -29.06 * 
Clinopodium chinense var. parviflorum SP 17.65 2.47 -66.67 * -20.04 2.53 44.60 15.59 -5.41 
Codonopsis lanceolata HB 23.43 17.50 -30.95 6.66 4.24 -49.08 8.20 -20.01 
Commelina communis HB 21.64 18.13 -1.14 7.07 4.94 -51.02 12.85 -20.82 
Convallaria keiskei SP 18.06 70.76 * -43.85 -26.11 0.06 48.22 20.91 -4.78 
Corylus heterophylla var. thunbergii WD 57.06 * 27.16 4.89 8.87 7.37 -7.60 -1.11 -26.64 * 
Corylus sieboldiana WD 57.26 * -4.70 9.03 15.62 6.60 -14.19 -1.11 -25.87 * 
Cynanchum caudatum HB 20.78 3.51 -5.14 11.47 4.69 -11.44 2.39 -23.19 
Desmodium oxyphyllum HB 21.33 -15.66 -2.14 10.40 5.06 -28.09 12.52 -25.62 * 
Deutzia crenata WD 54.96 * -2.49 8.65 14.75 8.20 -15.87 -4.85 -25.49 * 
Dianthus superbus var. longicalycinus SP 16.60 2.64 -31.41 -30.75 0.80 10.90 21.23 -1.95 
Dioscorea nipponica HB 21.52 -9.56 -1.18 10.26 4.52 -21.86 12.68 -24.61 
Dioscorea septemloba HB 21.32 -8.64 -2.31 10.30 4.92 -24.18 13.35 -24.44 
Dioscorea tenuipes HB 21.48 26.98 -0.70 4.40 5.13 -68.74 * 12.04 -18.34 
Dioscorea tokoro HB 23.45 -24.03 5.91 -0.61 5.75 -41.60 13.74 -24.92 
Disporum smilacinum HB 21.86 55.33 * 7.61 -8.85 6.97 -10.60 11.07 -26.13 * 
Epilobium angustifolium SP 19.87 4.95 -57.18 -9.37 0.77 13.11 15.98 -3.54 
Equisetum arvense SP 20.33 5.16 -26.86 -13.08 2.12 9.67 20.97 -4.29 
Erigeron annuus HB 23.69 49.94 -4.16 5.42 4.89 -51.39 * 13.11 -19.28 
Euonymus alatus f. ciliato-dentatus WD 55.96 * -8.19 3.74 9.67 7.22 -39.21 -2.09 -26.34 * 
Euonymus sieboldianus WD 56.99 * -3.79 8.39 15.33 7.87 -13.81 -1.47 -25.94 * 
Euonymus sieboldianus var. sanguineus WD 58.24 * -5.13 -11.26 -2.44 7.11 -33.09 -0.99 -28.23 * 
Eupatorium chinense var. sachalinense SP 28.29 50.34 -10.21 -18.90 6.93 32.54 21.30 -4.39 
Eupatorium chinense var. simplicifolium SP 19.96 17.56 -30.62 -17.67 -0.35 -30.88 26.50 -0.68 
Eupatorium lindleyanum SP 14.30 6.70 -19.83 -13.45 -0.03 11.19 21.94 -3.88 
Euphorbia pekinensis SP 15.11 58.45 * -31.79 -26.51 -2.36 -26.91 24.01 0.44 
Euphorbia sieboldiana SP 18.92 2.84 -37.53 -14.37 2.19 10.45 19.62 -4.05 
Euphrasia maximowiczii SP 17.15 4.36 -30.99 -13.08 4.13 9.06 11.63 -3.96 
Festuca ovina var. coreana SP 17.32 15.28 -26.60 16.30 0.99 54.05 * 20.18 -4.08 
Filipendula multijuga SP 19.68 1.93 -23.04 -11.21 1.42 11.26 23.24 -3.29 
Fraxinus apertisquamifera WD 55.76 * -35.99 2.15 80.77 * 7.39 22.62 -1.47 -21.70 
Fraxinus lanuginosa WD 53.69 * -56.37 * -1.83 -8.01 6.94 0.06 -4.72 -29.53 * 
Galium verum var. asiaticum f. nikkoense SP 9.53 55.86 * -16.53 -22.38 -0.97 -18.25 15.79 -1.40 
Gentiana scabra var.buergeri SP 19.91 48.29 -50.67 -21.70 -2.81 33.55 25.94 -4.86 
Geranium eriostemon var. reinii SP 17.53 48.64 8.98 -18.76 2.74 31.40 29.13 -3.87 
Geranium thunbergii SP 22.77 -15.02 -23.81 -19.52 1.51 8.27 22.28 -5.05 
Geranium yesoense var. nipponicum SP 10.49 44.57 -35.84 -21.54 -2.25 28.67 29.26 -4.13 
Halenia corniculata SP 20.82 11.56 -44.02 12.02 0.79 43.04 20.89 1.64 
Haloragis micrantha SP 14.76 5.62 -24.46 -14.24 5.20 8.20 10.11 -3.85 
Hemerocallis esculenta SP 27.42 55.69 * -30.80 -24.60 3.58 26.25 20.73 -4.71 
Hieracium unbellatum var. japonicum SP 21.61 23.94 -23.89 -20.59 1.41 23.37 21.74 -3.90 
Hosta albo-marginata SP 12.46 36.50 -20.27 -24.42 2.57 33.44 14.48 -4.10 













Grassland proportion in the 1980s 
Number of deer pellets  (/m2) Altitude (m a.s.l.) Precipitation (mm) 
(% in the 5-km × 5- km area) 
Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. 
Hydrangea paniculata WD 60.11 * -2.91 -12.71 9.58 7.21 -63.03 * -0.63 -23.84 
Hydrangea scandens WD 55.82 * -17.73 4.39 35.80 7.09 2.98 -1.65 -27.16 * 
Hypericum erectum SP 30.82 * -8.69 -64.68 * -17.44 2.04 22.19 19.26 -6.01 
Hypericum laxum HB 21.42 -10.08 0.59 33.14 5.37 3.75 12.86 -24.31 
Impatiens noli-tangere HB 23.61 2.10 -31.83 11.73 4.32 -11.49 7.92 -23.59 
Impatiens textori HB 22.39 17.95 -16.90 7.29 4.64 -49.97 12.86 -20.23 
Inula salicina var. asiatica SP 21.66 2.40 -25.72 -15.37 2.45 -28.69 22.10 -2.24 
Iris ensata var. spontanea SP 19.01 3.51 -8.36 -14.67 1.40 11.10 21.51 -3.97 
Iris sanguinea SP 17.67 3.50 -65.74 -10.82 -0.81 10.98 11.03 -3.60 
Ixeris dentata SP 27.14 -32.07 -57.26 * -15.57 3.59 45.28 14.53 -8.13 
Kalimeris pinnatifida SP 22.06 -1.20 -39.95 -19.86 1.98 -14.40 19.47 -4.30 
Laportea bulbifera HB 21.02 -9.49 -2.06 4.43 5.32 -39.22 12.94 -24.31 
Larix kaempferi WD 56.25 * -5.55 3.18 52.40 * 7.15 10.33 -1.62 -24.24 * 
Lastrea quelpaertensis HB 21.95 44.89 -0.80 9.98 4.98 9.82 12.78 -24.36 
Leontopodium japonicum SP 23.58 -16.10 -51.14 -23.35 1.84 29.06 19.19 -4.77 
Lespedeza bicolor f. acutifolia WD 58.51 * -20.07 11.84 13.00 5.20 -24.67 -0.63 -27.42 * 
Lespedeza cuneata SP 20.08 -8.51 -34.46 -13.17 1.41 -2.75 20.69 -4.95 
Lespedeza cyrtobotrya WD 58.93 * 73.63 * -18.66 4.07 6.12 18.53 0.67 -27.14 * 
Ligularia dentata SP 15.33 -44.42 12.58 27.93 1.76 50.85 23.92 -2.21 
Ligustrum tschonoskii WD 57.98 * -21.31 -17.42 10.58 7.17 -21.93 -4.86 -27.31 * 
Lilium leichtlinii var. tigrinum SP 15.95 -5.86 -42.70 -30.99 0.63 40.50 20.06 -6.81 
Liparis kumokiri HB 21.09 -15.68 -1.62 4.40 5.47 -9.55 12.90 -25.03 * 
Lonicera japonica WD 56.28 * 11.71 3.17 11.82 7.55 -52.14 -2.46 -22.55 
Lotus corniculatus var. japonicus SP 20.49 -9.06 -32.88 -13.89 1.48 -2.53 20.36 -4.84 
Luzula multiflora SP 16.52 5.59 -45.67 -12.67 0.21 9.99 18.87 -3.47 
Lychnis miqueliana SP 20.65 -8.91 -43.74 18.48 1.33 26.77 20.35 1.98 
Lycopus maackianus SP 18.56 38.04 -32.70 -19.05 2.43 1.92 21.16 -6.35 
Lysimachia clethroides SP 9.59 16.96 -46.34 -24.56 -1.32 -13.40 20.74 -4.22 
Lysimachia japonica SP 20.02 -8.86 -34.51 -12.94 1.24 -2.41 20.26 -4.61 
Lysimachia vulgaris var. davurica SP 15.62 27.21 -24.72 -18.97 1.19 24.55 21.62 -4.13 
Maianthemum dilatatum HB 21.30 -44.01 -1.71 56.90 * 4.97 12.28 13.79 -18.65 
Malus sieboldii WD 55.40 * 21.51 -6.38 7.01 6.07 5.00 -3.97 -28.49 * 
Microstegium vimineum var. polystachyum SP 19.88 15.95 -34.65 -17.01 1.20 -27.65 20.11 -0.59 
Miscanthus sinensis SP 28.88 * 12.87 -90.11 * -17.47 0.94 11.31 17.36 -4.39 
Moehringia lateriflora SP 26.68 36.14 -63.87 * -13.51 1.95 19.61 14.69 -5.34 
Morus bombycis WD 56.88 * -4.02 6.98 15.58 8.31 -14.99 -1.23 -25.65 
Muhlenbergia japonica HB 21.66 -15.36 -0.28 3.54 5.18 -8.82 12.82 -25.13 
Muhlenbergia ramosa HB 17.56 5.50 0.31 10.60 3.86 -11.96 13.73 -23.58 
Oenothera biennis HB 22.86 60.88 * -0.74 10.33 5.85 14.38 12.28 -24.81 
Oenothera parviflora HB 23.53 -16.48 4.07 8.80 4.77 -27.42 13.84 -25.48 * 
Oenothera striata HB 23.57 -2.31 5.39 3.45 4.99 -36.31 14.32 -24.02 
Onoclea sensibilis var. interrupta HB 21.65 -15.38 -2.34 10.08 4.78 -28.36 12.33 -25.52 * 
Osmunda cinnamomea var. fokiensis SP 24.68 28.04 -39.22 -13.32 2.19 26.52 19.54 -4.59 
Osmunda japonica SP 18.93 16.88 -25.85 -17.44 3.47 -29.56 16.09 -0.30 
Oxalis corniculata HB 21.63 -9.52 -2.65 35.30 5.31 -6.94 12.77 -25.08 
Paederia scandens var. mairei WD 55.63 * 11.86 1.16 12.00 7.30 -52.67 * -1.97 -22.47 
Parnassia palustris SP 12.81 50.33 -5.97 -20.59 2.28 28.31 14.46 -4.76 
Patrinia scabiosaefolia SP 14.49 41.65 -60.92 -20.80 0.65 22.84 25.70 -5.81 
Patrinia villosa SP 25.09 28.01 -31.83 -20.80 1.81 18.59 23.78 -4.14 
Pedicularis resupinata SP 15.83 4.97 -41.98 -14.36 1.93 4.24 16.22 -5.68 
Petasites japonicus SP 21.04 -10.97 -33.58 -18.44 1.69 -16.40 21.28 -4.84 
Phagopteris connectilis HB 19.40 -12.22 30.35 37.23 5.49 7.41 19.48 -22.98 
Picris hieracioides var. glabrescens SP 18.90 13.19 -39.72 -12.46 1.21 6.02 21.78 -4.95 
Pilea hamaoi HB 21.49 -22.43 -1.30 52.08 * 5.37 11.69 13.03 -27.36 * 
Plantago asiatica HB 22.79 -30.84 3.45 -6.54 4.53 11.44 14.26 -25.73 * 
Platanthera sachalinensis SP 20.76 4.38 -44.62 -13.05 1.65 9.65 20.75 -4.09 
Platycodon grandiflorum SP 20.59 -10.58 -26.22 -13.22 2.27 -1.77 20.24 -4.88 
Polygala japonica SP 20.65 -30.45 -33.38 -1.24 1.42 15.71 20.71 -6.72 
Polygonatum macranthum SP 20.00 -0.82 -34.79 -19.19 1.48 -15.34 20.00 -3.84 
Polygonatum odoratum var. pluriflorum SP 11.76 58.95 * -67.34 * -11.21 -0.48 2.90 12.96 -1.75 
Polygonum cuspidatum SP 17.65 -12.50 -14.72 -18.25 -1.54 9.28 33.63 * -2.62 
Polygonum debile HB 22.91 5.06 -17.06 11.63 4.44 -11.16 14.02 -23.89 
Polygonum nepalense SP 20.60 -8.46 -50.73 -12.81 -0.04 -3.40 23.31 -5.08 
Polygonum posumbu var. laxiflorum HB 22.61 31.32 -17.60 9.49 5.06 3.01 13.49 -24.10 
Polygonum sieboldii HB 21.33 27.59 -1.07 4.50 4.65 -69.30 * 13.08 -18.34 
Populus sieboldii WD 58.70 * -3.70 8.76 16.31 7.54 -14.43 -0.61 -25.76 
Potentilla cryptotaeniae var. insularis HB 22.70 4.21 -18.37 11.36 4.87 -11.16 13.54 -23.58 
Potentilla fragarioides var. major SP 19.60 33.68 -23.62 -20.31 0.45 25.30 19.56 -3.94 
Potentilla freyniana SP 24.85 -17.44 2.66 12.78 4.37 39.21 21.03 0.23 
Prunella vulgaris var. lilacina SP 19.18 -2.37 -30.13 -19.70 -0.12 -13.54 20.80 -4.45 
Prunus maximowiczii WD 57.66 * -31.71 -14.41 41.70 7.22 -1.25 -1.28 -21.12 
Pteridium aquilinum var. latiusculum SP 11.65 -10.92 -0.43 -23.07 -0.22 -20.39 21.92 -2.12 
Quercus dentata WD 54.42 * -1.85 15.00 16.10 9.99 -15.20 -7.85 -25.78 
Quercus mongolica var. grosseserrata WD 62.03 * -26.28 5.49 20.77 7.64 -12.69 -0.28 -23.03 
Quercus serrata WD 56.35 * -8.40 3.07 8.77 6.92 -37.42 -2.01 -26.50 * 
Ranunculus japonicus SP 21.44 0.67 -36.03 -27.15 1.98 13.24 12.27 -1.55 
Rhododendron japonicum WD 64.09 * 72.09 * 3.08 1.00 10.69 27.38 -2.66 -27.78 * 
Rhododendron kaempferi WD 56.12 * -33.27 2.92 0.75 7.07 1.37 -1.70 -27.88 * 
Rhus trichocarpa WD 57.21 * -2.18 3.99 15.48 7.49 -13.90 -0.74 -26.22 * 
Rosa luciae WD 56.24 * -26.37 1.98 7.80 7.32 -54.70 * -1.21 -27.63 * 
Rosa multiflora WD 55.70 * -4.77 10.33 15.25 8.41 -16.07 -2.60 -25.88 
Rubia akane HB 21.42 18.45 -2.19 6.47 4.92 -50.55 13.03 -20.27 
Rubus crataegifolius WD 56.75 * -3.49 -3.66 15.52 5.50 -15.11 1.05 -25.68 
Rubus microphyllus WD 61.39 * -4.33 9.92 14.98 4.86 -16.16 4.49 -25.87 
Rubus microphyllus var. subcrataegifolius WD 54.83 * -34.51 -26.74 26.40 4.91 33.30 -4.94 -23.43 
Rubus palmatus var. coptophyllus WD 60.24 * 6.96 3.66 10.89 7.07 -56.10 * 3.16 -22.83 
Rubus parvifolius WD 57.81 * 1.87 -9.07 10.77 4.83 -63.07 * 3.56 -23.10 
Salix bakko WD 44.74 11.46 27.22 32.97 6.51 5.88 -3.95 -28.61 * 
Salix integra WD 54.78 * -3.82 8.97 15.43 7.60 -15.71 -3.09 -26.17 * 
Salvia japonica SP 17.53 4.28 -40.30 -13.97 1.05 10.43 18.54 -4.09 
Sanguisorba officinalis SP 19.76 5.68 -49.05 -24.21 -1.52 -14.08 23.93 -4.42 
Sasa nipponica WD 41.27 -0.89 -9.89 14.12 7.79 -12.99 -11.81 -26.11 * 
Sasa senanensis WD 50.08 * -17.03 26.27 15.37 7.52 -22.32 3.78 -26.23 
Sasamorpha borealis WD 55.84 * -4.12 10.97 15.06 8.69 -14.62 -5.64 -25.85 * 
Saussurea tanakae SP 22.99 3.43 -37.76 -12.94 0.04 11.63 22.79 -3.78 
Scabiosa japonica SP 20.21 53.45 -33.48 -24.79 1.06 37.42 18.39 -4.76 
Sceptridium ternatum HB 23.41 -16.46 -1.97 -20.35 5.63 -14.42 13.77 -25.45 
Sedum aizoon SP 24.50 2.01 -57.35 * -9.88 -0.84 11.28 17.81 -3.37 
Senecio cannabifolius SP 18.50 4.09 -54.35 -11.33 -0.27 12.08 16.21 -3.21 
Senecio flammeus var. glabrifolius SP 17.83 -14.26 -34.57 -36.24 0.88 62.42 * 22.34 -6.15 
Senecio nemorensis SP 16.80 12.66 -32.16 3.25 0.65 29.79 21.45 0.88 
Serratula coronata var. insularis SP 24.33 11.37 -39.01 -16.03 0.45 41.89 34.13 * -4.59 
Seseli libanotis var. japonica SP 18.48 27.07 -25.87 -20.13 2.08 18.04 19.39 -4.14 













Grassland proportion in the 1980s 
Number of deer pellets  (/m2) Altitude (m a.s.l.) Precipitation (mm) 
(% in the 5-km × 5- km area) 
Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. 
Smilax riparia var. ussuriensis HB 22.40 31.96 -1.32 9.40 5.32 1.82 13.55 -23.99 
Solidago virga-aurea var. asiatica SP 21.29 -23.96 -46.11 23.84 6.21 27.60 7.92 2.75 
Sorbus commixta WD 56.15 * -16.38 1.67 38.56 7.18 -8.15 -2.36 -27.30 * 
Spiraea japonica WD 50.45 * -22.25 -9.29 9.16 7.17 -16.87 -6.37 -27.17 * 
Spodiopogon sibiricus SP 26.95 24.66 -50.76 -38.84 1.14 -47.84 25.08 -4.74 
Stenactis strigosus HB 21.86 32.11 -1.58 9.43 5.16 4.49 12.75 -24.03 
Synurus excelsus SP 18.91 5.52 -24.29 -13.56 3.66 9.79 15.88 -3.55 
Synurus pungens SP 24.72 2.32 -26.70 -29.07 3.98 32.21 13.52 -5.08 
Thalictrum aquilegifolium var. intermedium SP 11.69 0.06 -3.23 -19.68 0.44 27.12 27.16 -5.75 
Thalictrum minus var.hypoleucum SP 24.80 14.64 -44.18 -17.14 0.49 -28.54 20.49 -0.83 
Thelypteris palustris SP 19.64 -16.90 -34.12 -31.74 0.80 18.04 19.93 -6.23 
Thesium chinense SP 19.59 5.12 -36.19 -13.25 0.86 10.65 20.05 -3.77 
Tricyrtis affinis HB 21.20 -18.44 -1.93 -1.77 4.81 8.72 12.84 -24.32 
Trifolium pratense HB 21.19 -7.85 -1.62 9.75 4.90 -23.45 12.31 -24.69 
Veratrum maackii var. japonicum SP 22.85 3.06 -11.76 -11.07 2.23 11.41 25.87 -3.16 
Veronica rotunda var. petiolata SP 18.92 5.18 -41.36 -14.55 0.51 9.07 20.16 -4.05 
Veronica rotunda var. subintegra SP 15.44 28.65 -38.65 -12.75 -0.57 24.47 21.85 -4.21 
Veronicastrum sibiricum SP 31.71 * 24.60 -54.92 -13.93 3.78 20.92 17.09 -3.75 
Vicia unijuga SP 16.98 27.08 -32.22 -13.93 0.56 25.58 21.80 -4.76 
Viola eizanensis HB 21.47 -17.98 -1.09 42.55 * 5.03 14.47 12.75 -25.94 * 
Viola grypoceras HB 22.48 -42.90 46.76 31.32 7.95 -2.83 11.36 -28.02 * 
Viola hirtipes SP 23.43 0.94 2.03 -14.11 7.74 71.99 * 20.72 0.71 
Viola mandshurica SP 20.57 2.65 -18.11 -13.94 2.25 9.62 18.15 -3.49 
Viola partrinii SP 26.07 13.73 -39.92 -32.33 2.10 50.93 19.24 -6.14 
Viola rossii SP 21.03 27.32 -33.70 -19.43 1.52 17.88 21.11 -4.35 
Viola verecunda HB 22.12 4.70 -18.29 11.18 4.61 -11.47 13.05 -23.94 
Weigela decora WD 58.82 * -46.84 34.66 21.84 6.69 -23.77 1.95 -28.42 * 
Wisteria floribunda WD 57.26 * -3.87 8.76 16.18 8.07 -14.86 -1.59 -25.91 
















Grassland proportion in the 1910s 
Number of deer pellets  (/m2) Altitude (m a.s.l.) Precipitation (mm) 
(% in the 5-km × 5- km area) 
Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. 
Acer japonicum WD -6.74 -13.52 -18.99 30.55 0.19 26.47 -9.19 -8.00 
Acer micranthum WD -5.95 -11.92 -5.10 -34.84 2.44 33.35 -12.13 6.04 
Acer rufinerve WD -6.24 -11.34 -17.81 -34.05 0.56 32.84 -10.53 5.84 
Achillea alpina var. discoidea SP -5.07 3.29 -19.03 14.76 0.57 28.48 -28.31 -9.26 
Aconitum japonicum var. montanum HB 7.66 -8.04 -45.13 33.20 -4.13 5.22 -1.90 25.24 
Aconitum tsukubense HB 3.74 -2.47 -10.20 -11.52 -0.03 -4.19 -5.98 24.95 
Actinidia arguta WD -6.60 7.65 -18.26 -26.69 0.05 17.22 -10.47 4.60 
Adenophora triphylla var. japonica SP -8.28 11.98 3.89 20.74 4.76 14.86 -22.85 -13.45 
Agrimonia japonica SP -3.57 13.68 -47.36 -62.49 * -7.26 46.10 * -8.61 -3.21 
Agrostis alba HB 0.28 -9.78 -0.05 -25.91 1.81 29.17 -18.27 21.90 
Agrostis clavata SP -4.92 -4.52 -30.36 23.49 2.12 51.11 -16.84 3.68 
Akebia trifoliata WD -8.02 -4.25 -30.53 -31.51 -4.76 9.36 -29.62 -12.09 
Aletris luteoviridis SP -6.01 9.21 -44.13 -35.16 -3.83 0.65 -11.88 -18.09 
Allium thunbergii SP -7.61 16.38 -28.50 -26.46 1.92 -12.82 14.84 7.01 
Ampelopsis brevipedunculata WD -9.65 -11.23 -18.90 17.99 0.17 19.74 -23.80 -11.73 
Amphicarpaea edgeworthii var. japonica HB 7.14 -5.67 62.13 * 27.57 5.77 46.53 * 4.90 46.43 * 
Anaphalis margaritacea var. angustior SP -10.57 21.94 -41.21 * -30.87 2.96 51.26 5.99 -10.67 
Angelica decursiva SP -5.41 3.83 -36.58 -25.90 0.39 -15.37 4.22 14.79 
Angelica pubescens SP -2.25 15.87 -28.76 -31.75 4.50 -6.01 -6.48 6.93 
Anthoxanthum japonicum SP -4.56 8.22 -46.68 -14.40 0.29 13.56 -5.40 -0.01 
Aquilegia buergeriana SP -11.43 3.13 5.58 -11.25 2.84 52.17 6.06 16.60 
Aralia cordata SP -3.47 11.12 -32.25 -30.08 5.18 0.15 6.49 34.84 * 
Artemisia japonica SP 8.94 34.31 -64.05 * -30.94 5.83 -26.23 1.14 3.28 
Artemisia montana SP -6.85 10.07 -35.79 -39.23 4.72 61.30 * -12.87 -7.50 
Artemisia princeps SP -6.24 13.78 -67.60 * -52.82 -10.27 -23.86 9.22 -4.26 
Arundinella hirta SP -0.47 14.75 -66.97 * 8.95 -9.35 -25.63 -8.88 11.08 
Aster ageratoides var. ovatus SP -3.99 16.56 -37.68 -50.35 -8.03 -66.47 * 12.86 1.95 
Aster glehnii var. hondoensis SP -6.62 -11.29 -18.20 18.73 0.57 19.74 -9.41 -11.33 
Aster scaber SP -5.29 11.17 -21.24 -36.09 3.94 3.73 -0.74 -18.72 
Astilbe microphylla SP -7.28 4.75 -73.33 * 31.91 3.65 12.62 -1.91 19.90 
Astilbe thunbergii SP -14.20 7.76 -33.11 -12.18 9.15 12.21 3.91 19.02 
Astilbe thunbergii var.formosa SP 5.64 -4.11 -19.06 -7.56 0.56 6.63 1.04 10.47 
Athyrium niponicum HB 2.06 -4.01 -4.50 -8.70 2.78 7.02 -25.15 11.56 
Athyrium yokoscense HB 8.04 -19.44 -15.33 9.14 -1.89 73.68 * -14.76 20.07 
Atractylodes japonica SP -6.13 3.03 -41.66 -55.07 -1.71 1.08 -7.68 -29.85 
Betula ermanii WD -8.25 9.59 -43.37 * -20.35 11.22 17.37 0.95 12.39 
Betula globispica WD -8.96 17.56 -4.04 -28.79 2.22 31.03 -5.68 5.26 
Betula platyphylla var. japonica WD -3.93 2.73 -53.59 22.28 -0.77 26.17 -4.41 0.74 
Brachypodium sylvaticum HB -1.96 -1.70 35.40 10.91 8.11 64.66 * -17.89 7.97 
Bupleurum longiradiatum var. elatius SP -9.65 8.97 -19.84 -15.87 -2.40 12.80 1.84 -0.33 
Calamagrostis arundinacea var. brachytricha SP -11.13 30.12 -5.00 75.54 * -3.53 -0.85 -1.65 8.67 
Calamagrostis epigeios SP -0.33 15.10 -23.66 27.39 7.03 72.93 * -23.86 -12.32 
Calamagrostis hakonensis SP -6.10 13.30 -35.21 14.19 3.96 12.88 -9.80 9.14 
Campanula punctata var. hondoensis SP -9.40 0.87 -8.66 24.60 4.87 46.17 -3.62 -19.20 
Carex breviculmis SP -10.07 -15.80 -5.46 24.65 6.05 29.52 -15.76 0.32 
Carex fernaldiana HB 7.39 -12.67 -40.72 45.52 -3.05 18.17 -2.19 7.61 
Carex floribunda HB -2.49 3.29 5.10 6.76 0.91 -9.73 -6.43 -10.49 
Carex nanella HB 10.46 -12.53 -21.17 45.10 -0.59 26.01 -13.40 6.84 
Carex nervata SP -7.50 7.91 -21.42 -25.71 -0.30 -10.35 8.89 -5.22 
Carex oxyandra SP -9.66 10.04 -26.55 -24.12 6.83 34.54 -22.38 -3.77 
Carex siderosticta HB 4.30 -10.13 -30.83 27.59 -2.98 17.79 -13.41 8.03 
Castanea crenata WD -6.09 -5.72 -11.62 -16.27 3.24 9.18 -6.70 -7.29 
Celastrus orbiculatus WD -8.79 6.99 -32.80 -53.72 -7.98 -1.11 -32.26 -8.19 
Celastrus orbiculatus var. papillosus WD -9.22 -13.34 -18.92 -43.27 9.78 11.75 5.05 3.54 
Circaea mollis HB 7.88 -2.42 -8.12 -10.81 -6.77 -5.46 1.93 26.03 
Cirsium dipsacolepis SP -5.77 -5.09 -32.57 -29.54 1.75 -25.94 -7.41 -13.77 
Cirsium japonicum SP -12.01 17.38 -13.50 56.11 * 17.90 25.80 7.47 10.82 
Cirsium nipponicum var. incomptum HB 8.17 16.75 -22.66 -9.52 -7.53 -52.46 21.91 51.62 * 
Cirsium tanakae SP 1.73 11.81 -36.90 -15.42 -12.55 -0.43 -31.21 6.98 
Clethra barbinervis WD -7.19 -14.76 -11.94 37.64 -0.02 26.88 -5.66 -15.50 
Clinopodium chinense var. parviflorum SP -7.51 5.06 -12.97 -26.93 -5.21 39.01 -6.27 -4.53 
Codonopsis lanceolata HB 5.08 -13.65 -4.72 -39.05 4.45 37.09 -6.27 21.95 
Commelina communis HB 5.65 4.19 -3.71 -16.80 -4.70 -41.04 16.07 17.55 
Convallaria keiskei SP -2.15 5.02 -38.64 -32.25 2.84 33.14 -12.46 9.35 
Corylus heterophylla var. thunbergii WD -6.57 -5.65 -17.15 -17.29 -1.62 9.16 -7.40 -7.13 
Corylus sieboldiana WD -10.18 -6.74 -11.24 -5.77 3.29 49.54 -3.75 -13.88 
Cynanchum caudatum HB 2.04 -18.05 3.73 -10.45 0.95 32.61 -9.26 -8.44 
Desmodium oxyphyllum HB 5.28 -2.32 -19.14 -23.74 -1.63 0.39 -2.09 17.70 
Deutzia crenata WD -6.69 -5.32 -14.15 -13.41 1.50 60.71 * -18.00 -19.71 
Dianthus superbus var. longicalycinus SP -3.65 -3.07 -31.33 -62.41 * 5.82 69.22 * -30.45 8.17 
Dioscorea nipponica HB 4.01 -13.59 -9.51 -42.76 -0.75 -3.46 -7.20 5.36 
Dioscorea septemloba HB 7.11 -3.65 -10.92 -23.38 8.74 8.01 -0.03 3.35 
Dioscorea tenuipes HB -4.88 8.91 -35.69 -15.62 -0.65 13.75 4.51 0.46 
Dioscorea tokoro HB -1.01 3.20 -22.78 -21.01 -3.88 -23.68 -33.82 42.62 * 
Disporum smilacinum HB 5.50 -3.28 -20.99 -20.29 -12.76 28.82 -0.97 5.83 
Epilobium angustifolium SP -8.40 8.38 -69.35 * -17.39 4.10 18.71 17.27 0.28 
Equisetum arvense SP -6.20 -0.06 -32.26 -37.82 1.50 -13.97 -4.67 21.26 
Erigeron annuus HB -6.65 8.98 -23.61 -28.32 3.33 3.36 0.88 -10.85 
Euonymus alatus f. ciliato-dentatus WD -9.39 0.73 -86.99 * -38.37 -0.39 51.66 11.09 11.66 
Euonymus sieboldianus WD -11.23 -4.93 -3.29 -35.51 -2.02 -13.61 -8.20 -24.16 
Euonymus sieboldianus var. sanguineus WD 5.68 28.11 -42.02 -34.72 0.06 -20.09 -8.21 3.59 
Eupatorium chinense var. sachalinense SP -3.56 8.69 -23.15 9.75 10.37 25.30 -31.06 -1.71 
Eupatorium chinense var. simplicifolium SP -13.80 18.33 -29.36 -30.18 1.65 11.57 -11.90 28.17 
Eupatorium lindleyanum SP -12.64 10.87 -36.77 -26.73 8.66 -1.71 -40.15 * -5.39 
Euphorbia pekinensis SP -9.10 11.81 -42.63 -18.58 5.44 -7.88 -35.62 18.77 
Euphorbia sieboldiana SP -6.57 9.69 -33.72 -18.34 1.64 -2.75 -7.75 24.51 
Euphrasia maximowiczii SP -6.46 -15.62 -18.25 47.07 0.70 29.70 -9.48 -9.01 
Festuca ovina var. coreana SP -6.43 -5.18 -32.88 65.66 * 1.60 34.04 -5.77 -4.18 
Filipendula multijuga SP -6.66 -1.97 -10.76 -51.79 -1.59 20.97 -0.85 -29.56 
Fraxinus apertisquamifera WD -8.93 -20.81 -0.59 70.15 * -1.77 37.25 -10.69 -14.99 
Fraxinus lanuginosa WD -6.41 -2.51 -19.59 -31.39 3.80 45.09 -13.55 -15.79 
Galium verum var. asiaticum f. nikkoense SP -5.83 30.59 -32.00 -22.79 -2.13 -3.56 -0.27 8.36 
Gentiana scabra var.buergeri SP -4.89 18.41 -23.99 -1.14 -5.87 36.57 22.59 -10.59 
Geranium eriostemon var. reinii SP -5.22 0.38 -25.73 -33.21 0.13 32.81 -11.75 12.12 
Geranium thunbergii SP -10.28 18.04 -33.46 -48.63 8.84 -39.34 -17.88 -9.55 
Geranium yesoense var. nipponicum SP -2.76 7.76 -26.09 -15.98 3.03 11.52 -0.70 -1.08 
Halenia corniculata SP -7.75 -23.11 -8.90 -6.47 -2.20 9.23 -9.55 -3.08 
Haloragis micrantha SP -6.30 14.61 -27.16 -23.21 3.99 -28.13 -6.89 9.09 
Hemerocallis esculenta SP -9.91 52.10 * -25.62 -36.06 1.01 33.57 -1.63 -17.24 
Hieracium unbellatum var. japonicum SP -1.94 23.20 -47.14 -32.16 -1.13 2.99 -2.23 -12.77 
Hosta albo-marginata SP -8.18 9.29 -34.93 -19.67 3.55 -1.48 -2.81 30.12 
Hosta montana SP -13.86 11.43 -38.18 * -40.44 6.03 29.10 0.96 -18.72 













Grassland proportion in the 1910s 
Number of deer pellets  (/m2) Altitude (m a.s.l.) Precipitation (mm) 
(% in the 5-km × 5- km area) 
Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. 
Hydrangea scandens WD -1.75 -11.35 -50.33 -19.19 -1.37 15.78 -7.53 -21.78 
Hypericum erectum SP -8.05 12.52 13.98 28.71 5.89 -17.03 -21.17 19.09 
Hypericum laxum HB 3.73 -14.26 -10.47 59.27 * -0.71 30.22 -6.52 10.27 
Impatiens noli-tangere HB 5.74 -4.06 -26.21 -6.94 -1.88 7.43 -3.76 10.10 
Impatiens textori HB 5.11 -5.25 -26.42 -26.83 -2.18 13.77 -2.83 -7.11 
Inula salicina var. asiatica SP -6.38 -8.70 -17.87 -26.70 1.70 -16.59 -11.78 -17.15 
Iris ensata var. spontanea SP -9.55 26.31 -32.15 -44.83 -0.85 6.54 -1.21 -26.69 
Iris sanguinea SP -5.41 -1.67 -58.24 -51.47 0.77 67.79 * 4.24 12.26 
Ixeris dentata SP -12.68 29.32 14.16 4.30 -3.38 -11.84 -28.51 3.33 
Kalimeris pinnatifida SP -7.32 19.34 -34.91 -33.14 -0.49 -44.88 -20.51 -9.22 
Laportea bulbifera HB 4.18 -3.23 -9.64 -11.62 -0.38 -4.25 -6.94 25.90 
Larix kaempferi WD -10.03 9.57 -32.22 -16.25 4.38 11.59 -26.18 0.00 
Lastrea quelpaertensis HB 3.44 -14.72 -10.97 -35.17 -0.27 39.04 -7.11 27.57 
Leontopodium japonicum SP -2.17 8.12 -64.10 * -23.94 -2.11 38.83 -3.22 -2.86 
Lespedeza bicolor f. acutifolia WD 0.13 15.29 -52.33 -25.79 -7.86 -35.60 -28.88 20.35 
Lespedeza cuneata SP -5.32 22.79 -17.23 -17.89 4.12 -31.15 -3.54 35.78 
Lespedeza cyrtobotrya WD 3.19 -6.28 -26.86 -17.57 3.32 9.11 -13.58 -7.27 
Ligularia dentata SP -14.44 -8.29 24.06 42.02 5.62 47.58 -10.99 -18.16 
Ligustrum tschonoskii WD -10.61 -2.44 -14.80 -42.44 1.49 67.77 * -2.69 -15.49 
Lilium leichtlinii var. tigrinum SP -9.62 20.44 -54.21 -44.67 -0.12 47.21 -23.67 -20.30 
Liparis kumokiri HB 4.56 -4.35 -25.46 -9.61 -3.03 8.75 0.63 11.15 
Lonicera japonica WD -6.12 -8.90 -18.54 -25.40 0.41 -14.55 -9.76 -16.37 
Lotus corniculatus var. japonicus SP -3.36 17.33 -37.65 -16.40 2.42 -11.28 -11.01 12.86 
Luzula multiflora SP -9.36 21.04 -8.12 -38.01 5.44 28.72 -2.19 -15.20 
Lychnis miqueliana SP -7.82 -14.09 -26.39 -27.53 -2.86 -19.84 -13.37 -15.70 
Lycopus maackianus SP 6.93 -8.62 -12.75 -48.26 0.61 -15.24 -11.28 19.75 
Lysimachia clethroides SP -9.14 40.42 * -53.42 * -32.53 -10.79 5.01 9.30 -0.60 
Lysimachia japonica SP -10.73 -18.25 -20.67 10.59 18.06 -28.84 -16.23 -8.24 
Lysimachia vulgaris var. davurica SP 3.40 21.65 -32.42 -18.80 -9.52 -28.13 -2.56 37.16 
Maianthemum dilatatum HB 4.08 -13.00 -10.69 43.98 0.07 28.01 -6.58 9.88 
Malus sieboldii WD 6.06 11.10 -32.79 -16.22 16.55 7.93 -31.02 1.02 
Microstegium vimineum var. polystachyum SP -6.51 7.43 -32.44 -25.18 1.32 -40.41 -6.98 -6.62 
Miscanthus sinensis SP -2.67 12.08 -52.95 * -25.91 -5.90 9.88 9.22 0.88 
Moehringia lateriflora SP -9.05 22.99 -30.81 -27.14 6.85 21.83 14.36 -4.17 
Morus bombycis WD -11.07 -4.92 -10.89 -16.65 2.36 9.68 -15.09 -6.36 
Muhlenbergia japonica HB 4.51 -15.52 -2.36 -35.76 2.59 -12.59 -3.48 13.98 
Muhlenbergia ramosa HB 1.27 -3.46 -4.41 -7.34 2.87 5.55 -15.41 12.50 
Oenothera biennis HB 3.19 -18.37 -9.67 -43.51 0.05 49.90 -6.59 34.45 
Oenothera parviflora HB 6.25 44.83 * -15.61 -26.81 0.96 0.66 -9.90 12.82 
Oenothera striata HB 1.53 -3.98 -6.42 -9.15 0.87 5.96 -4.73 10.49 
Onoclea sensibilis var. interrupta HB 4.13 -1.90 -10.32 -11.38 -0.20 -10.12 -5.02 36.92 
Osmunda cinnamomea var. fokiensis SP -6.43 9.65 -20.89 -22.11 5.08 34.31 1.42 -4.27 
Osmunda japonica SP -6.31 8.29 -25.63 -14.85 5.24 11.74 -2.95 -0.57 
Oxalis corniculata HB -7.78 38.02 -21.14 -30.83 4.61 26.23 -14.01 -13.46 
Paederia scandens var. mairei WD -2.81 4.07 -48.04 -25.83 -8.43 -67.23 * -4.77 3.39 
Parnassia palustris SP -11.79 -3.75 -1.28 -14.69 10.16 16.35 -12.16 24.08 
Patrinia scabiosaefolia SP -4.07 25.27 -59.21 * -46.73 3.36 17.31 -58.95 * 19.04 
Patrinia villosa SP -7.07 20.15 -0.59 -20.13 3.68 -14.79 -16.86 18.26 
Pedicularis resupinata SP -0.07 7.38 -54.79 * -11.91 -1.94 1.50 23.85 25.00 
Petasites japonicus SP -13.35 9.82 -30.09 -51.81 7.69 -9.86 7.87 16.53 
Phagopteris connectilis HB 6.38 -0.02 -19.60 -28.13 -4.14 57.63 * -9.76 0.38 
Picris hieracioides var. glabrescens SP 8.11 14.09 -62.17 * -46.31 -3.03 -12.21 -39.73 * 7.25 
Pilea hamaoi HB 3.62 -4.24 -11.11 39.19 -0.13 -7.22 -6.88 31.02 
Plantago asiatica HB -3.45 11.62 -18.47 4.50 6.57 -13.70 -31.80 -3.50 
Platanthera sachalinensis SP -3.93 8.03 -48.39 -26.69 -1.80 13.46 -0.44 -5.33 
Platycodon grandiflorum SP 1.18 36.24 -26.59 -30.71 7.78 25.75 -6.87 -11.07 
Polygala japonica SP -7.44 -7.17 -14.48 52.83 * 2.03 -0.01 -6.99 -9.06 
Polygonatum macranthum SP -6.58 2.42 -31.37 -41.29 1.80 29.73 -7.51 6.11 
Polygonatum odoratum var. pluriflorum SP -13.06 -1.39 -28.95 -56.85 * 7.16 70.86 * -11.83 19.98 
Polygonum cuspidatum SP -10.37 11.79 -43.20 * -46.52 2.26 -2.90 18.58 24.79 
Polygonum debile HB 5.40 -4.29 -25.44 -6.79 -1.95 7.42 -3.23 10.32 
Polygonum nepalense SP -1.83 -23.83 14.09 -17.96 3.50 -4.14 -10.44 2.36 
Polygonum posumbu var. laxiflorum HB -12.44 5.99 19.50 16.93 4.88 42.13 -13.63 -5.21 
Polygonum sieboldii HB 4.91 -12.78 -3.62 -23.56 -1.55 -25.45 -11.19 21.98 
Populus sieboldii WD -4.08 -11.64 -26.91 -27.26 3.73 -15.26 -2.16 -14.99 
Potentilla cryptotaeniae var. insularis HB 6.15 -4.43 -33.57 -7.75 -2.47 6.82 -2.43 10.39 
Potentilla fragarioides var. major SP -12.07 -1.76 0.33 -45.44 2.52 -31.27 -40.44 -5.31 
Potentilla freyniana SP -10.28 29.79 -10.54 -51.89 7.37 -4.11 -14.95 -3.04 
Prunella vulgaris var. lilacina SP -1.80 18.39 -71.52 * -17.16 7.86 29.92 -6.41 -10.83 
Prunus maximowiczii WD -6.64 -8.44 -15.61 -39.89 -1.29 50.77 -7.62 -1.02 
Pteridium aquilinum var. latiusculum SP -21.26 0.96 -5.62 18.15 4.19 -9.73 -37.45 * -8.58 
Quercus dentata WD -6.38 -11.26 -16.52 15.90 0.23 21.64 -9.47 -11.28 
Quercus mongolica var. grosseserrata WD -4.70 -18.38 -24.12 -40.85 6.89 25.48 -7.27 -20.79 
Quercus serrata WD -4.78 -9.67 -6.87 -25.42 4.18 -23.64 -4.59 -16.59 
Ranunculus japonicus SP -10.94 -2.42 20.16 -27.65 5.71 -61.14 * -7.97 10.37 
Rhododendron japonicum WD -7.84 -3.27 -27.04 -31.88 2.41 5.23 -10.34 -18.20 
Rhododendron kaempferi WD -7.68 -13.94 -3.68 33.48 0.52 27.75 -6.95 -7.17 
Rhus trichocarpa WD -10.38 -14.17 -11.92 -51.91 2.15 24.41 -0.15 -7.82 
Rosa luciae WD -6.55 -18.98 -14.07 10.54 -3.60 39.51 -15.90 1.88 
Rosa multiflora WD -0.14 -4.92 -15.64 -17.38 6.09 8.81 -15.35 -7.54 
Rubia akane HB 5.76 11.90 -19.27 -9.62 -6.00 -38.78 1.22 34.41 
Rubus crataegifolius WD -3.96 -17.13 -25.05 -32.33 9.66 -32.30 -6.43 -19.97 
Rubus microphyllus WD -8.46 9.12 -14.80 -17.28 1.11 -34.84 -18.86 17.65 
Rubus microphyllus var. subcrataegifolius WD -6.27 6.82 -50.98 * -21.24 6.51 59.24 * -2.40 -32.64 
Rubus palmatus var. coptophyllus WD -12.60 5.43 -16.49 -19.20 -0.40 -21.10 -21.49 10.88 
Rubus parvifolius WD -3.68 13.13 -36.41 -52.10 -15.39 -50.13 * 1.24 -0.02 
Salix bakko WD -13.83 7.14 -50.66 -48.55 -1.59 48.75 16.16 -7.57 
Salix integra WD -8.55 -11.76 -7.56 -34.66 -1.71 31.37 -9.95 5.14 
Salvia japonica SP -8.92 16.57 -35.45 -15.55 1.65 -13.36 -13.45 15.52 
Sanguisorba officinalis SP -5.65 31.47 -55.16 -39.70 1.45 19.02 -19.17 -10.55 
Sasa nipponica WD -6.90 -2.97 -20.83 -44.93 2.17 63.52 * -13.42 -15.55 
Sasa senanensis WD -5.76 -4.85 -17.80 -17.53 1.45 9.52 -13.68 -8.33 
Sasamorpha borealis WD -9.61 -11.58 6.36 19.83 2.84 18.53 -13.56 -10.47 
Saussurea tanakae SP -4.14 7.55 -48.71 -7.85 -3.47 14.82 6.95 -1.04 
Scabiosa japonica SP -6.12 11.93 -35.07 -35.25 -8.30 15.46 -33.86 -10.58 
Sceptridium ternatum HB -12.63 -23.69 21.81 34.25 10.55 2.85 13.75 -2.49 
Sedum aizoon SP -2.44 7.83 -47.01 -21.38 -2.56 36.95 -2.20 -8.39 
Senecio cannabifolius SP -3.96 22.42 -47.12 -32.05 -0.29 26.38 -4.09 9.99 
Senecio flammeus var. glabrifolius SP -12.11 8.61 -1.40 -8.18 -1.47 15.76 3.35 -1.69 
Senecio nemorensis SP -6.04 9.53 -33.33 -41.53 2.77 68.46 * -8.72 -10.10 
Serratula coronata var. insularis SP -8.62 -3.69 -11.18 -39.66 3.48 45.05 -22.38 19.45 
Seseli libanotis var. japonica SP -1.18 9.13 -41.93 -15.74 3.35 11.87 -11.08 -0.66 
Smilax nipponica HB 2.72 27.35 -65.77 * -30.50 -2.04 41.27 -8.03 -8.85 
Smilax riparia var. ussuriensis HB 1.27 -4.79 -21.91 -8.25 -4.50 6.24 -30.22 9.99 
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Sorbus commixta WD -6.85 -11.24 -18.88 18.37 0.51 20.80 -10.38 -11.78 
Spiraea japonica WD -8.51 5.72 -39.08 -49.31 -5.42 34.26 -15.91 -17.01 
Spodiopogon sibiricus SP -7.39 8.84 -46.24 -38.59 -6.64 22.12 15.72 -16.74 
Stenactis strigosus HB 4.45 22.35 -2.57 -31.63 2.02 7.93 -3.17 -7.39 
Synurus excelsus SP -6.57 9.36 -32.58 -28.53 1.68 35.38 -7.34 -2.46 
Synurus pungens SP -10.27 9.01 -49.84 -27.03 -2.03 20.52 20.16 21.21 
Thalictrum aquilegifolium var. intermedium SP -5.64 -9.19 -12.22 25.62 -0.82 67.03 * -15.98 -0.96 
Thalictrum minus var.hypoleucum SP 0.34 7.61 -59.77 * 34.11 3.72 7.36 19.50 -3.05 
Thelypteris palustris SP -1.27 2.62 -73.57 * -35.96 -4.82 9.36 8.15 -17.13 
Thesium chinense SP 3.81 -0.93 -10.16 30.52 -0.42 -9.11 -6.45 21.61 
Tricyrtis affinis HB -2.38 -13.85 28.09 51.66 * 6.66 24.50 -25.60 8.73 
Trifolium pratense HB 6.11 26.39 -5.39 -24.16 0.61 21.54 -1.32 -0.76 
Veratrum maackii var. japonicum SP -6.07 7.55 -33.69 -36.09 3.39 24.50 -9.73 -12.06 
Veronica rotunda var. petiolata SP -0.25 -3.96 -13.29 -8.63 0.77 6.02 -24.99 11.05 
Veronica rotunda var. subintegra SP -3.66 6.76 -56.73 -7.97 -0.13 15.06 -16.30 0.08 
Veronicastrum sibiricum SP -7.72 3.31 -52.18 -48.66 7.49 21.76 0.03 -3.78 
Vicia unijuga SP -6.69 8.87 -29.48 -15.76 -0.39 12.67 -2.82 -0.45 
Viola eizanensis HB 5.20 -13.71 -26.74 24.44 -2.04 17.18 -4.42 -6.83 
Viola grypoceras HB 3.47 -3.03 -2.43 -22.23 -0.38 9.70 -7.44 4.57 
Viola hirtipes SP -6.04 -5.50 12.82 10.76 -1.31 71.09 * -38.98 -17.29 
Viola mandshurica SP -10.57 -10.80 -5.76 -64.57 * 0.05 59.13 * -13.04 -3.36 
Viola partrinii SP -4.53 7.00 -59.78 * -22.39 11.22 6.15 -12.00 -11.72 
Viola rossii SP -3.84 9.40 -58.56 -20.18 -0.69 31.06 -3.61 -4.53 
Viola verecunda HB 5.16 -3.96 -26.72 -21.76 -1.97 -59.55 * -2.62 27.16 
Weigela decora WD -10.07 -0.31 -6.69 36.93 4.70 13.65 -23.70 10.14 
Wisteria floribunda WD -10.38 4.00 -23.57 19.23 0.47 43.26 -6.17 -5.52  

















Grassland proportion in the 1980s 
Number of deer pellets  (/m2) Altitude (m a.s.l.) Precipitation (mm) 
(% in the 5-km × 5- km area) 
Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. 
Acer japonicum WD -12.68 -4.86 -15.31 38.82 -0.03 27.56 -4.70 -11.40 
Acer micranthum WD -11.12 -1.03 -2.98 -34.29 2.19 35.87 -7.63 2.72 
Acer rufinerve WD -11.43 -0.41 -15.10 -33.08 -0.10 36.00 -3.71 2.11 
Achillea alpina var. discoidea SP -21.93 -8.78 -16.71 12.46 -4.37 26.35 -20.15 -5.67 
Aconitum japonicum var. montanum HB -11.65 -27.49 -47.87 38.31 -6.37 -0.75 4.34 37.04 
Aconitum tsukubense HB -12.94 -25.91 -10.96 -11.75 -2.35 -8.91 -0.24 38.43 
Actinidia arguta WD -12.03 11.36 -16.22 -30.74 -0.81 21.58 -4.54 -0.32 
Adenophora triphylla var. japonica SP -18.86 2.79 8.85 17.98 0.46 13.42 -13.82 -10.13 
Agrimonia japonica SP -25.11 -6.84 -46.11 -75.10 * -12.81 44.89 * 1.46 0.49 
Agrostis alba HB -14.97 -20.97 -1.31 -24.16 -0.66 26.39 -9.91 32.94 
Agrostis clavata SP -21.92 -11.25 -28.03 24.88 -1.51 52.55 -8.51 7.50 
Akebia trifoliata WD -14.83 -5.33 -29.22 -32.38 -4.96 9.06 -23.92 -14.23 
Aletris luteoviridis SP -19.44 -8.24 -42.64 -44.14 -8.93 1.24 -3.24 -13.11 
Allium thunbergii SP -23.62 6.48 -28.26 -37.26 -2.98 -10.88 21.57 9.74 
Ampelopsis brevipedunculata WD -15.48 -3.25 -17.15 24.12 -0.37 21.57 -15.18 -15.67 
Amphicarpaea edgeworthii var. japonica HB -9.67 -4.47 60.82 * 32.31 4.90 49.47 * 10.61 54.22 * 
Anaphalis margaritacea var. angustior SP -20.26 -3.64 -37.34 -42.23 -1.40 54.45 * 14.60 -5.63 
Angelica decursiva SP -19.66 -22.93 -35.69 -33.11 -3.92 -23.50 11.98 24.89 
Angelica pubescens SP -19.86 0.52 -27.99 -42.32 1.78 -8.33 0.46 12.08 
Anthoxanthum japonicum SP -20.31 -6.32 -45.23 -21.61 -3.47 12.70 3.90 4.03 
Aquilegia buergeriana SP -20.25 -15.61 10.89 -18.38 -0.65 50.19 14.02 22.08 
Aralia cordata SP -19.46 9.85 -28.32 -37.96 1.79 4.08 13.44 35.57 
Artemisia japonica SP -11.98 18.40 -69.38 * -43.47 3.31 -22.66 11.40 6.26 
Artemisia montana SP -22.17 -18.78 -32.84 -48.54 2.26 58.80 * -4.12 -2.56 
Artemisia princeps SP -17.88 -7.54 -64.82 * -63.87 -15.53 -22.85 19.08 0.05 
Arundinella hirta SP -19.97 3.95 -67.62 * 1.37 -15.97 -24.78 2.95 14.72 
Aster ageratoides var. ovatus SP -18.01 4.90 -37.11 -62.39 -13.98 -64.24 * 21.04 6.20 
Aster glehnii var. hondoensis SP -11.25 -4.15 -14.27 23.76 -0.22 21.15 -4.75 -15.11 
Aster scaber SP -10.21 1.86 -18.61 -40.04 3.57 2.69 4.58 -20.77 
Astilbe microphylla SP -20.79 -5.27 -71.23 * 27.60 -0.60 11.75 9.77 24.33 
Astilbe thunbergii SP -23.42 -9.60 -27.47 -22.56 6.01 10.41 15.05 25.17 
Astilbe thunbergii var.formosa SP -12.26 -23.46 -20.40 -5.79 -1.02 2.69 8.65 22.80 
Athyrium niponicum HB -13.34 -23.61 -2.76 -9.00 2.00 2.69 -18.91 24.13 
Athyrium yokoscense HB -15.07 -40.88 * -18.43 16.34 -3.77 67.82 * -8.88 33.08 
Atractylodes japonica SP -21.13 -26.48 -39.18 -65.38 * -5.82 -1.36 1.52 -20.77 
Betula ermanii WD -24.92 -17.39 -40.25 * -29.40 7.21 12.26 9.97 19.50 
Betula globispica WD -19.83 0.55 0.92 -39.91 -1.61 29.59 1.90 9.06 
Betula platyphylla var. japonica WD -19.80 -6.41 -51.63 19.65 -4.83 26.04 3.91 4.23 
Brachypodium sylvaticum HB -15.38 -41.86 36.56 13.03 7.68 58.13 * -10.76 22.19 
Bupleurum longiradiatum var. elatius SP -19.16 -5.67 -16.80 -23.59 -7.39 12.70 8.40 3.73 
Calamagrostis arundinacea var. brachyt SP -24.78 24.26 -0.71 64.83 * -6.31 5.06 5.67 5.16 
Calamagrostis epigeios SP -22.03 -6.23 -22.88 18.14 3.33 72.03 * -13.13 -11.00 
Calamagrostis hakonensis SP -21.65 7.84 -33.00 7.92 -0.39 14.58 -0.97 10.58 
Campanula punctata var. hondoensis SP -20.93 -16.13 -2.81 22.05 0.85 46.19 4.12 -13.41 
Carex breviculmis SP -21.93 -16.76 -1.69 31.16 3.11 30.75 -7.56 5.16 
Carex fernaldiana HB -11.88 -25.95 -44.57 53.86 * -5.92 15.77 4.15 20.58 
Carex floribunda HB -17.11 -15.85 5.34 7.41 -0.45 -15.18 -2.06 1.30 
Carex nanella HB -12.05 -25.25 -24.03 51.87 * -1.83 23.40 -6.54 19.90 
Carex nervata SP -19.55 -10.52 -21.16 -33.35 -4.92 -11.59 18.44 0.72 
Carex oxyandra SP -24.58 -10.31 -22.68 -31.58 2.80 34.37 -11.16 -0.16 
Carex siderosticta HB -14.70 -24.88 -32.33 31.84 -5.74 15.78 -7.44 19.46 
Castanea crenata WD -11.04 -2.06 -9.59 -15.66 4.07 12.04 -0.78 -10.35 
Celastrus orbiculatus WD -15.02 12.76 -32.72 -58.01 -10.38 2.21 -22.67 -12.79 
Celastrus orbiculatus var. papillosus WD -10.42 -7.49 -17.14 -42.99 10.77 12.83 11.20 0.97 
Circaea mollis HB -7.95 -24.72 -11.65 -11.81 -10.14 -9.47 10.18 38.47 
Cirsium dipsacolepis SP -20.54 -9.54 -30.33 -34.89 -2.23 -25.82 1.38 -10.05 
Cirsium japonicum SP -20.80 20.69 -7.93 48.15 * 14.52 34.21 19.19 10.63 
Cirsium nipponicum var. incomptum HB -8.16 16.87 -26.17 -9.28 -9.96 -50.30 28.15 57.57 * 
Cirsium tanakae SP -17.00 -0.60 -36.69 -22.77 -19.13 -1.70 -21.17 12.86 
Clethra barbinervis WD -10.83 -5.66 -8.54 45.59 * -1.10 28.77 -1.71 -17.55 
Clinopodium chinense var. parviflorum SP -20.99 -11.80 -9.96 -34.01 -10.06 37.96 2.04 0.64 
Codonopsis lanceolata HB -11.62 -24.13 -6.61 -38.49 4.26 35.52 -0.38 34.33 
Commelina communis HB -8.07 -6.48 -7.16 -18.48 -6.47 -44.33 21.38 27.40 
Convallaria keiskei SP -18.87 -4.19 -38.83 -38.49 -0.08 32.83 -5.59 13.31 
Corylus heterophylla var. thunbergii WD -11.47 -2.07 -14.10 -15.44 -2.69 11.49 -1.04 -10.18 
Corylus sieboldiana WD -12.88 -11.77 -9.27 -3.19 3.42 49.62 1.23 -16.70 
Cynanchum caudatum HB -12.72 -37.51 2.13 -2.72 -0.41 27.94 -2.64 3.98 
Desmodium oxyphyllum HB -12.16 -27.97 -22.68 -23.35 -4.34 -5.09 2.68 31.11 
Deutzia crenata WD -12.79 -15.45 -12.28 -12.19 1.38 60.09 * -13.51 -21.61 
Dianthus superbus var. longicalycinus SP -24.09 -13.75 -30.51 -68.92 * 1.89 69.36 * -19.49 11.51 
Dioscorea nipponica HB -12.75 -36.93 -11.88 -42.05 -1.80 -8.80 -0.23 20.19 
Dioscorea septemloba HB -12.89 -25.83 -11.96 -23.85 8.06 3.90 5.16 16.65 
Dioscorea tenuipes HB -20.36 -6.32 -35.17 -22.30 -3.51 10.59 11.66 3.69 
Dioscorea tokoro HB -19.21 -20.41 -22.32 -22.95 -6.40 -33.77 -23.23 55.62 * 
Disporum smilacinum HB -14.81 -28.59 -24.54 -18.61 -16.76 24.54 4.88 18.68 
Epilobium angustifolium SP -18.74 -6.76 -67.12 * -26.72 0.57 18.67 24.31 4.25 
Equisetum arvense SP -19.93 12.54 -32.97 -43.47 -3.56 -7.64 4.24 18.58 
Erigeron annuus HB -20.30 -7.74 -20.46 -36.40 -0.84 3.54 6.73 -6.20 
Euonymus alatus f. ciliato-dentatus WD -21.51 -8.71 -85.69 * -44.83 -3.96 51.00 19.14 14.08 
Euonymus sieboldianus WD -13.82 -10.74 -1.61 -36.07 -2.70 -13.32 -1.98 -25.05 
Euonymus sieboldianus var. sanguineus WD -13.71 14.48 -42.97 -45.01 -4.97 -20.17 -1.47 5.55 
Eupatorium chinense var. sachalinense SP -26.55 5.88 -21.81 4.59 6.72 29.32 -21.51 -0.82 
Eupatorium chinense var. simplicifolium SP -21.06 -0.37 -24.98 -40.32 -2.87 7.67 -2.53 32.71 
Eupatorium lindleyanum SP -29.22 * -4.88 -37.15 -36.78 3.84 -0.36 -28.87 -1.37 
Euphorbia pekinensis SP -23.87 -5.47 -39.22 -26.75 1.23 -9.09 -21.40 22.70 
Euphorbia sieboldiana SP -20.77 -13.42 -31.82 -26.25 -2.13 -8.63 1.60 31.11 
Euphrasia maximowiczii SP -12.28 -4.56 -15.20 55.79 * 0.17 32.98 -5.88 -12.32 
Festuca ovina var. coreana SP -20.71 -8.55 -31.05 70.07 * -1.82 32.92 1.78 0.22 
Filipendula multijuga SP -10.59 -10.51 -7.26 -55.04 -3.30 21.95 3.81 -31.31 
Fraxinus apertisquamifera WD -11.32 -7.36 2.87 82.45 * -2.19 37.19 -4.67 -19.98 
Fraxinus lanuginosa WD -13.17 -12.34 -18.54 -31.05 3.52 43.17 -7.85 -17.91 
Galium verum var. asiaticum f. nikkoens SP -18.11 18.47 -29.78 -36.16 -7.24 0.88 9.81 8.00 
Gentiana scabra var.buergeri SP -17.44 3.40 -21.23 -10.36 -10.47 36.30 26.04 -7.89 
Geranium eriostemon var. reinii SP -20.70 -4.94 -24.96 -39.99 -4.02 34.47 -2.32 16.24 
Geranium thunbergii SP -24.01 3.30 -34.08 -60.07 3.71 -38.91 -9.02 -5.27 
Geranium yesoense var. nipponicum SP -19.40 -6.32 -23.26 -22.80 -0.34 11.71 7.47 3.63 
Halenia corniculata SP -12.89 -4.33 -5.58 0.04 -2.28 14.01 -5.35 -6.89 
Haloragis micrantha SP -19.62 6.13 -25.36 -30.45 -0.33 -26.40 4.94 12.46 
Hemerocallis esculenta SP -21.28 21.08 -23.63 -59.98 -3.07 36.28 6.27 -18.46 
Hieracium unbellatum var. japonicum SP -18.13 -3.64 -46.07 -44.35 -5.41 1.36 5.20 -7.63 
Hosta albo-marginata SP -24.43 -13.94 -33.60 -27.91 -0.97 -7.52 6.33 36.26 
Hosta montana SP -26.76 * -17.36 -31.99 -51.36 2.99 25.74 10.71 -10.97 
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Hydrangea scandens WD -10.08 -2.93 -50.24 -14.56 -1.82 17.44 -1.85 -25.26 
Hypericum erectum SP -23.93 8.47 16.62 23.58 1.10 -14.61 -8.75 21.52 
Hypericum laxum HB -12.63 -25.46 -9.96 68.55 * -1.69 26.09 -0.68 22.53 
Impatiens noli-tangere HB -12.39 -22.56 -28.72 -6.29 -4.06 4.54 3.48 22.77 
Impatiens textori HB -12.68 -40.72 -29.05 -27.16 -3.77 8.08 2.90 8.20 
Inula salicina var. asiatica SP -11.93 -13.10 -15.60 -26.21 1.49 -16.21 -5.95 -20.17 
Iris ensata var. spontanea SP -22.29 0.65 -31.49 -57.62 -5.26 6.78 4.97 -22.38 
Iris sanguinea SP -19.40 -11.94 -57.83 -58.78 * -3.52 68.51 * 12.73 16.42 
Ixeris dentata SP -24.20 5.15 19.99 -7.68 -8.47 -14.44 -17.95 9.29 
Kalimeris pinnatifida SP -22.16 -1.23 -31.79 -45.76 -2.72 -46.17 -13.06 -1.84 
Laportea bulbifera HB -12.92 -26.45 -10.10 -9.70 -2.54 -9.19 -1.41 39.02 
Larix kaempferi WD -25.37 -5.32 -29.85 -23.18 0.45 11.24 -14.61 4.47 
Lastrea quelpaertensis HB -13.02 -21.36 -10.73 -33.39 -2.28 39.13 -0.53 39.50 
Leontopodium japonicum SP -19.95 -11.04 -64.35 * -31.10 -6.19 36.69 4.60 1.68 
Lespedeza bicolor f. acutifolia WD -10.02 31.26 -51.88 -25.68 -10.77 -26.31 -23.38 12.16 
Lespedeza cuneata SP -17.53 16.97 -16.44 -26.49 -0.55 -29.29 4.97 36.80 
Lespedeza cyrtobotrya WD -9.16 -2.05 -26.21 -15.35 3.05 9.30 -8.58 -12.35 
Ligularia dentata SP -23.90 -11.93 31.18 43.17 1.91 48.41 -1.92 -13.78 
Ligustrum tschonoskii WD -12.98 -16.83 -13.21 -44.55 1.45 68.56 * 1.58 -17.30 
Lilium leichtlinii var. tigrinum SP -21.91 -6.57 -50.98 -58.13 * -3.58 46.19 -16.00 -16.67 
Liparis kumokiri HB -11.76 -22.83 -28.41 -6.62 -5.57 4.04 7.81 23.28 
Lonicera japonica WD -12.53 -12.44 -16.30 -25.65 0.41 -14.54 -4.94 -19.65 
Lotus corniculatus var. japonicus SP -19.95 11.35 -36.71 -24.92 -1.13 -8.40 -3.54 14.95 
Luzula multiflora SP -22.11 -2.70 -5.36 -50.35 1.25 28.24 6.18 -11.74 
Lychnis miqueliana SP -10.94 -5.13 -24.92 -25.88 -3.63 -19.63 -8.32 -19.54 
Lycopus maackianus SP -9.64 -27.82 -16.62 -47.15 -2.81 -20.88 -3.53 33.19 
Lysimachia clethroides SP -18.32 15.32 -50.11 * -44.29 -16.24 2.32 16.34 0.32 
Lysimachia japonica SP -23.30 -31.81 -18.41 17.20 15.74 -30.62 -7.82 0.81 
Lysimachia vulgaris var. davurica SP -7.02 16.12 -31.34 -26.67 -15.47 -28.25 5.19 40.51 
Maianthemum dilatatum HB -12.73 -25.56 -12.78 51.56 * -1.51 24.84 -1.04 22.40 
Malus sieboldii WD -18.93 -3.54 -34.41 -24.29 15.03 7.94 -19.77 4.90 
Microstegium vimineum var. polystachyu SP -20.99 -7.64 -29.55 -33.68 -2.33 -43.27 1.34 0.78 
Miscanthus sinensis SP -16.40 -4.52 -52.45 * -33.44 -11.82 8.93 17.97 6.18 
Moehringia lateriflora SP -20.34 1.49 -27.64 -39.48 3.85 24.30 21.10 0.22 
Morus bombycis WD -14.66 -2.00 -6.01 -17.53 1.82 11.91 -8.65 -10.67 
Muhlenbergia japonica HB -11.55 -42.35 * -3.89 -34.48 1.36 -19.96 5.07 30.95 
Muhlenbergia ramosa HB -14.95 -22.17 -6.69 -8.43 1.09 1.40 -9.06 25.69 
Oenothera biennis HB -12.88 -21.72 -10.84 -41.39 -1.61 50.87 -0.78 44.83 * 
Oenothera parviflora HB -11.68 21.78 -20.30 -41.30 -1.34 4.01 -2.32 15.80 
Oenothera striata HB -12.80 -22.98 -6.99 -7.19 -1.66 2.91 1.38 22.92 
Onoclea sensibilis var. interrupta HB -11.59 -27.67 -12.61 -11.45 -3.72 -16.12 4.09 50.36 * 
Osmunda cinnamomea var. fokiensis SP -19.55 -10.92 -17.74 -31.77 1.63 34.40 9.59 0.39 
Osmunda japonica SP -18.84 -5.94 -21.97 -23.61 2.52 12.25 4.39 4.80 
Oxalis corniculata HB -21.95 10.32 -19.16 -48.88 2.03 26.55 -4.88 -11.30 
Paederia scandens var. mairei WD -9.64 11.91 -47.99 -27.81 -10.01 -66.53 * 2.06 -2.25 
Parnassia palustris SP -23.61 2.40 1.41 -15.54 6.92 20.56 -5.25 25.59 
Patrinia scabiosaefolia SP -22.52 4.00 -58.69 -59.28 -0.36 16.47 -47.87 * 23.21 
Patrinia villosa SP -19.59 16.89 2.58 -29.17 -0.59 -10.14 -5.75 20.41 
Pedicularis resupinata SP -17.59 -15.03 -54.78 -18.87 -6.33 -4.26 30.71 32.87 
Petasites japonicus SP -18.49 4.25 -26.70 -60.19 4.05 -8.60 15.17 19.51 
Phagopteris connectilis HB -11.53 -34.75 -20.35 -29.37 -6.43 51.64 -3.63 13.31 
Picris hieracioides var. glabrescens SP -13.70 -4.95 -67.48 * -55.72 -9.20 -10.76 -30.67 12.04 
Pilea hamaoi HB -12.86 -11.19 -12.41 45.37 -1.89 -10.68 -1.34 40.47 
Plantago asiatica HB -20.51 -26.55 -21.05 -1.67 4.05 -19.45 -20.05 11.69 
Platanthera sachalinensis SP -18.98 -8.33 -47.55 -35.77 -6.18 13.67 7.69 -0.77 
Platycodon grandiflorum SP -17.23 8.56 -25.17 -47.71 5.56 26.11 1.17 -8.14 
Polygala japonica SP -19.87 -18.66 -11.73 55.15 * -2.94 0.29 4.86 -3.20 
Polygonatum macranthum SP -21.03 -7.27 -30.45 -47.86 -2.19 29.44 0.37 9.02 
Polygonatum odoratum var. pluriflorum SP -23.87 -6.20 -26.94 -65.02 * 1.75 75.21 * -1.08 22.71 
Polygonum cuspidatum SP -22.07 -0.68 -39.10 -56.15 -3.14 -4.33 26.61 28.57 
Polygonum debile HB -12.16 -22.67 -28.31 -6.85 -4.54 2.85 2.40 22.61 
Polygonum nepalense SP -10.30 -54.38 * 14.99 -9.67 1.34 -10.27 -5.16 20.25 
Polygonum posumbu var. laxiflorum HB -23.10 -10.49 26.72 14.00 1.71 39.67 -4.78 -0.96 
Polygonum sieboldii HB -12.81 -18.48 -5.86 -22.35 -3.52 -28.56 -5.92 32.13 
Populus sieboldii WD -10.91 -4.72 -24.36 -26.09 2.96 -15.52 3.72 -18.97 
Potentilla cryptotaeniae var. insularis HB -12.01 -22.43 -36.70 -6.57 -5.08 3.89 3.62 22.32 
Potentilla fragarioides var. major SP -24.59 -21.27 5.35 -51.78 -0.91 -38.10 -30.87 6.42 
Potentilla freyniana SP -23.72 -3.17 -6.91 -64.97 2.71 -3.16 -2.99 6.49 
Prunella vulgaris var. lilacina SP -19.34 -5.14 -72.18 * -28.36 5.38 28.92 -0.03 -5.85 
Prunus maximowiczii WD -11.13 -5.26 -14.25 -38.52 -2.02 53.66 -2.12 -3.39 
Pteridium aquilinum var. latiusculum SP -29.26 * -14.36 3.42 16.81 0.16 -10.16 -20.63 -2.85 
Quercus dentata WD -12.34 -3.94 -16.46 21.03 0.23 24.03 -4.38 -14.65 
Quercus mongolica var. grosseserrata WD -13.83 -9.81 -21.48 -35.20 6.57 27.17 -2.01 -22.88 
Quercus serrata WD -11.28 -13.52 -6.91 -23.77 4.10 -24.73 1.41 -18.66 
Ranunculus japonicus SP -20.17 -42.24 * 23.99 -35.33 2.22 -70.84 * 2.84 27.30 
Rhododendron japonicum WD -15.12 -4.60 -26.06 -34.86 0.52 6.15 -5.75 -21.96 
Rhododendron kaempferi WD -11.20 -5.57 1.01 39.96 0.00 30.53 -1.77 -10.94 
Rhus trichocarpa WD -11.28 -7.82 -10.64 -50.60 1.71 25.10 4.44 -10.01 
Rosa luciae WD -13.16 -3.37 -11.11 18.33 -4.50 42.88 -9.99 -0.59 
Rosa multiflora WD -12.45 -1.72 -14.15 -17.49 5.75 12.03 -8.86 -10.64 
Rubia akane HB -10.07 10.40 -22.52 -7.18 -8.77 -34.49 8.40 41.73 * 
Rubus crataegifolius WD -10.24 -7.57 -23.23 -31.73 10.24 -31.10 -2.34 -23.97 
Rubus microphyllus WD -14.62 24.73 -12.70 -18.12 0.66 -24.93 -13.00 9.17 
Rubus microphyllus var. subcrataegifoliu WD -13.28 -2.42 -49.32 * -25.99 6.62 61.76 * 4.01 -35.44 
Rubus palmatus var. coptophyllus WD -16.35 17.99 -13.87 -17.38 -1.84 -16.05 -14.80 3.69 
Rubus parvifolius WD -4.14 1.57 -37.29 -58.82 -18.14 -49.19 * 3.50 -1.61 
Salix bakko WD -19.54 -14.93 -49.88 -57.68 * -5.76 48.28 24.48 -2.58 
Salix integra WD -12.88 -1.41 -5.47 -32.98 -2.67 33.95 -5.44 2.39 
Salvia japonica SP -24.81 10.54 -34.03 -24.57 -2.30 -10.15 -4.92 17.93 
Sanguisorba officinalis SP -24.25 2.98 -57.39 -52.91 -5.57 17.62 -6.62 -8.00 
Sasa nipponica WD -12.34 -16.60 -17.30 -45.30 2.48 62.69 * -6.52 -17.81 
Sasa senanensis WD -12.02 -2.22 -16.30 -16.21 1.30 12.11 -7.54 -10.41 
Sasamorpha borealis WD -12.61 -5.23 10.37 26.01 3.05 18.34 -7.57 -14.15 
Saussurea tanakae SP -17.87 -6.16 -47.74 -14.66 -8.31 15.08 13.58 3.23 
Scabiosa japonica SP -20.56 -7.45 -32.39 -44.67 -13.36 14.18 -26.05 -4.62 
Sceptridium ternatum HB -18.68 -40.07 22.78 46.37 * 10.74 -2.34 18.63 11.09 
Sedum aizoon SP -18.47 -12.10 -45.26 -28.41 -6.99 35.18 5.20 -3.98 
Senecio cannabifolius SP -19.70 -6.24 -43.55 -45.64 -4.16 22.54 1.88 14.71 
Senecio flammeus var. glabrifolius SP -20.55 -5.57 4.26 -13.88 -6.36 15.41 10.92 2.16 
Senecio nemorensis SP -21.13 -22.26 -31.70 -50.81 -0.37 64.93 * -0.57 -5.68 
Serratula coronata var. insularis SP -22.75 -4.23 -8.84 -46.04 -0.74 45.35 -12.92 22.88 
Seseli libanotis var. japonica SP -19.24 -5.68 -40.79 -23.84 -0.50 11.28 -1.98 2.98 
Smilax nipponica HB -15.92 -0.96 -70.66 * -43.53 -6.05 39.17 -2.34 -5.24 
Smilax riparia var. ussuriensis HB -15.86 -23.48 -23.21 -7.42 -8.11 3.09 -23.93 21.94 













Grassland proportion in the 1980s 
Number of deer pellets  (/m2) Altitude (m a.s.l.) Precipitation (mm) 
(% in the 5-km × 5- km area) 
Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. Survival sig.  Colonization  sig. 
Sorbus commixta WD -12.08 -3.75 -14.53 22.38 -0.21 23.16 -5.00 -14.54 
Spiraea japonica WD -18.96 -15.22 -37.39 -58.66 * -11.02 32.95 -5.83 -12.56 
Spodiopogon sibiricus SP -22.75 -17.59 -42.91 -46.94 -10.26 17.57 20.52 -9.86 
Stenactis strigosus HB -12.44 -11.47 -5.62 -39.52 1.12 4.56 1.40 3.78 
Synurus excelsus SP -20.81 -10.62 -30.44 -36.31 -2.26 34.35 1.15 0.76 
Synurus pungens SP -18.72 -15.73 -47.04 -35.53 -6.93 16.42 28.36 30.30 
Thalictrum aquilegifolium var. intermedi SP -12.00 2.43 -8.90 31.14 -2.28 70.81 * -8.34 -3.06 
Thalictrum minus var.hypoleucum SP -14.40 -14.36 -60.11 29.31 0.62 4.78 26.32 3.65 
Thelypteris palustris SP -18.62 -15.17 -74.23 * -42.87 -9.89 9.35 17.05 -12.68 
Thesium chinense SP -12.87 -3.75 -11.64 33.61 -2.50 -7.79 0.25 31.34 
Tricyrtis affinis HB -14.22 -25.23 30.41 59.26 * 6.49 22.52 -18.43 20.31 
Trifolium pratense HB -12.05 -6.78 -4.75 -36.64 -0.29 18.74 4.63 9.26 
Veratrum maackii var. japonicum SP -21.80 -23.89 -33.89 -46.69 0.06 21.51 -1.01 -5.02 
Veronica rotunda var. petiolata SP -16.60 -22.70 -15.60 -7.53 -1.28 1.00 -15.53 21.98 
Veronica rotunda var. subintegra SP -19.24 -6.39 -53.93 -13.80 -3.89 14.67 -9.23 4.71 
Veronicastrum sibiricum SP -21.22 -17.10 -49.53 -58.90 4.47 22.99 7.57 1.94 
Vicia unijuga SP -19.88 -5.93 -28.68 -23.41 -4.89 11.10 4.20 4.00 
Viola eizanensis HB -12.54 -38.35 -28.67 32.29 -4.07 11.97 1.15 6.93 
Viola grypoceras HB -12.30 -25.86 -5.17 -24.54 -2.41 4.64 -1.47 16.92 
Viola hirtipes SP -22.32 -21.09 16.64 12.49 -5.45 68.12 * -29.85 -12.42 
Viola mandshurica SP -14.05 -6.13 -4.05 -62.86 * -1.08 61.46 * -7.89 -5.78 
Viola partrinii SP -29.39 * -10.40 -58.86 * -30.75 6.87 4.66 0.89 -6.28 
Viola rossii SP -19.74 -11.31 -58.76 -27.56 -5.03 29.36 4.04 0.45 
Viola verecunda HB -11.85 -29.30 -29.80 -22.16 -3.43 -70.41 * 2.29 44.37 * 
Weigela decora WD -15.78 15.42 -2.06 40.58 4.53 18.90 -17.31 3.92 
Wisteria floribunda WD -21.80 -12.21 -20.69 16.24 -4.03 41.71 1.53 -1.73 
Zoysia japonica SP -11.88 -5.47 -16.29 45.82 0.69 29.73 -3.90 -
 
 
付表 4.1 各調査年および処理区ごとの出現種の生活形グループ区分とその平均植被率。 
植被率はBraun-Branquetのスコアを以下のパーセンテージに変換し算出した（「1」は 5.5％、「2」は 17.5％、
「3」 「3」は 37.5％、「4」は 62.5、「5」は 87.5％に変換）。 したがって、平均植被率の合計は 100％ではない. 




2011 2012 2013 2014 2015 2011 2012 2013 2014 2015 2011 2012 2013 2014 2015
Achillea alpina  Dicot 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.5 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Achnatherum extremiorientale  Graminoid 0.0 4.3 1.8 0.0 0.0 0.6 2.1 0.9 0.5 1.4 1.4 28.1 24.8 21.5 15.1 24.3
Adenophora remotiflora  Dicot 0.2 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Adenophora triphylla var japonica Dicot 0.7 0.6 1.1 2.9 3.5 2.8 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
AGraminoidostis flaccida  Dicot 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.6 0.0 0.0 0.0
Anaphalis margaritacea var angustior Dicot 1.0 0.0 1.1 1.1 2.2 3.4 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Angelica pubescens  Dicot 1.8 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Aquilegia buergeriana  Dicot 0.0 0.6 8.8 1.7 6.3 2.3 0.5 8.6 8.1 6.1 16.8 0.0 0.0 0.0 0.6 0.6
Arabis hirsuta  Dicot 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 1.7 0.0
Artemisia princeps  Dicot 1.0 0.6 2.3 2.3 2.9 2.3 0.0 0.9 3.4 2.4 4.3 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Arundinella hirta  Graminoid 0.0 0.0 0.0 1.7 0.6 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Astilbe microphylla  Dicot 1.9 0.0 0.0 0.6 2.2 1.7 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Brachypodium sylvaticum  Graminoid 0.0 55.5 25.1 16.4 6.5 6.3 17.8 22.9 18.8 17.6 8.9 30.6 37.8 19.1 25.5 55.0
CalamaGraminoidostis arundinacea var brachytricha Graminoid 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 3.1 0.5 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Campanula punctata var hondoensis Dicot 0.5 0.0 0.6 1.1 0.6 0.6 0.0 2.4 2.8 1.8 0.0 0.0 0.0 0.6 0.0 0.0
Carex breviculmis  Graminoid 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 3.2 4.8 0.9 0.0 0.0 0.0 0.6 0.6 0.0
Carex nanella  Graminoid 0.0 4.6 17.3 24.5 24.0 20.8 5.7 5.2 7.6 6.0 7.4 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Carex oxyandra  Graminoid 0.0 1.8 1.8 0.6 1.7 1.1 0.5 0.5 0.0 0.9 0.9 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Chaenomeles japonica  Woody plants 0.0 0.0 0.0 0.6 0.6 0.6 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Cirsium Graminoidatiosum  Dicot 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.5 7.7 11.5 9.2 9.2 3.8 0.0 0.0 0.0 0.0
Clinopodium chinense var parviflorum Dicot 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.6 0.0
Dianthus superbus var longicalycinus Dicot 0.0 0.0 0.0 1.1 0.6 0.6 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Dryopteris expansa  Fern 2.8 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Epilobium angustifolium  Dicot 2.4 0.0 0.0 0.0 1.1 1.1 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Festuca ovina var coreana Graminoid 0.0 1.8 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Filipendula multijuga  Dicot 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 1.4 1.4 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Fragaria nipponica  Dicot 0.0 0.0 6.3 0.0 0.0 0.0 1.0 5.8 10.5 16.7 17.1 1.1 0.0 0.0 1.7 0.6
Geranium eriostemon var reinii Dicot 6.7 0.0 2.2 4.5 5.1 1.7 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Hakonechloa macra  Graminoid 0.5 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Hypericum ascyron  Dicot 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.5 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Iris sanguinea  Monocot 64.8 1.1 16.2 11.2 15.9 18.3 0.0 0.0 0.0 1.9 2.3 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Ixeris dentata  Dicot 0.2 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Ligularia dentata  Dicot 1.6 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 7.0 1.4 0.9 2.4 0.6 0.6 0.0 0.6 0.6
Lilium leichtlinii var tiGraminoidinum Monocot 0.0 0.0 1.1 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Luzula multiflora  Graminoid 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.5 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Miscanthus sinensis  Graminoid 0.0 1.8 0.0 1.8 1.8 0.6 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Moehringia lateriflora  Dicot 0.0 0.0 0.0 0.0 0.6 0.6 0.0 0.0 0.0 0.5 2.4 0.0 0.0 0.0 0.6 0.0
Oxalis corniculata  Dicot 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 2.9 0.6 1.1 0.6 0.0
Phagopteris connectilis  Fern 0.0 0.0 2.3 2.9 7.2 3.4 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Picris hieracioides var glabrescens Dicot 0.2 0.0 0.0 0.0 0.6 0.6 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Polygonatum odoratum var pluriflorum Monocot 0.7 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Polygonum cuspidatum  Dicot 0.2 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.9 0.9 1.4 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Potentilla freyniana  Dicot 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.5 0.9 2.9 2.4 0.0 0.0 0.0 0.6 0.6
Ranunculus japonicus  Dicot 0.2 6.4 11.3 2.2 1.1 1.7 0.0 4.2 0.9 0.0 0.0 2.2 0.0 0.6 1.1 1.7
Rosa luciae var fujisanensis Woody plants 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.5 0.5 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Rubus microphyllus var subcrataegifolius Woody plants 0.0 0.0 1.1 4.1 7.3 7.3 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Scabiosa japonica  Dicot 3.2 1.1 1.7 4.6 7.7 7.2 0.0 0.0 0.0 0.5 1.9 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Sedum kamtschaticum  Dicot 0.2 0.0 0.0 0.0 0.0 0.6 0.0 0.0 0.0 0.0 0.9 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Senecio cannabifolius  Dicot 3.3 0.0 0.0 0.0 0.6 0.6 0.0 0.0 0.0 0.0 0.5 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Senecio flammeus var glabrifolius Dicot 0.7 0.0 0.6 0.6 1.7 1.1 10.5 7.9 3.2 3.2 3.7 2.2 2.9 5.7 11.6 6.2
Serratula coronata var insularis Dicot 21.9 0.0 0.6 6.4 11.2 10.3 0.0 0.0 0.0 1.4 2.8 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Solidago virgaurea var asiatica Dicot 0.9 0.0 0.6 1.7 2.9 3.4 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Synurus excelsus  Dicot 0.0 0.0 0.0 0.6 0.6 0.6 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Veronicastrum sibiricum  Dicot 6.1 0.0 0.0 4.1 4.1 2.2 0.0 0.0 0.0 2.3 2.3 0.0 0.0 0.0 0.0 0.6
Viola acuminata  Dicot 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.5 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0
Viola Graminoidypoceras  Dicot 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.6 0.6
Species Life form












Protected year df Log likelihood AIC
+ + 0.329 + 16 -3511.85 7056
+ + + 0.307 + 18 -3511.18 7058
+ + 0.246 12 -3565.21 7154
+ + + 0.248 14 -3564.02 7156
+ + + 13 -3572.52 7171
+ + 11 -3591.78 7206
+ 0.243 8 -3636.71 7289
+ + 0.246 10 -3635.71 7291
+ + 9 -3644.25 7307




付表 4.3 説明変数のすべての可能な組み合わせを含む GLMM の AIC。 
 
  
Intercept Coverage of graminoids Treatments Protected year df Log likelihood AIC
+ 0.0088 + -0.377 8 18804.63 -37590
+ 0.0089 -0.391 6 18783.01 -37550
+ + -0.428 7 18783.52 -37550
+ -0.440 5 18762.27 -37510
+ 0.0145 + 7 18710.79 -37410
+ 0.0152 5 18677.61 -37350
+ + 6 18649.14 -37290
+ 4 18611.36 -37210
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